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第 1章 序論 
 
多くの動物は移動を行う。一概に移動とは言え、その意義は多様である（Johnson 
1969）。例えば、餌や交尾相手の探索、または捕食者や天敵などの死亡リスクの回
避の為のような、比較的小規模な移動がある。また、個体群の分布域の拡大を導く
ための分散（dispersal）もしくは移住（migration）のような長距離をまたぐ大規模
な移動がある（Johnson 1969）。このように移動は、個体の適応度に大きな影響を及
ぼすため生態学的に重要な行動である。移動運動の様式には歩行、飛翔、跳躍、遊
泳、匍匐などが見られ，そのために使われる器官や機構も多様である。また動物の
移動能力にはしばしば集団内に大きな変異性が観察され、高い移動能力を持つ個体
や移動能力の低い（もしくは移動する能力を持たない）個体も存在する。移動能力
における変異性の存在は、異なる移動能力間には利益とコストが存在することを予
想させる。 
異なる移動能力の進化を調査した研究は、これまでに数多く存在する（reviewed 
in Zera & Denno 1997; Dingle 2006; Roff & Fairbairn 2007; Bonte et al. 2012; Travis et al. 
2013）。特に、飛翔移動を行う昆虫の翅多型性の進化に関する研究は、多くの研究
者によって古くから盛んに行われてきた（reviewed in Zera & Denno 1997; Dingle 
2006; Roff & Fairbairn 2007; Bonte et al. 2012; Travis et al. 2013）。多くの飛翔昆虫種に
おいては、集団内に翅サイズの大きな個体と小さな個体がそれぞれ存在し、これは
分散多型性（dispersal polymorphism）と呼ばれている。大きな翅を持つ個体は、飛
翔能力が高く、より遠くへ移動することが可能となる。その一方で、小さな翅を持
つ個体は、多くの場合、移動せずにその場に留まる。飛翔移動によって多くのエネ
ルギーを消費してしまうため、翅が大きいメスは繁殖への投資量を減少させてしま
うことが数多くの先行研究により明らかにされている（reviewed in Zera & Denno 
1997; Dingle 2006; Roff & Fairbairn 2007; Bonte et al. 2012; Travis et al. 2013）。したがっ
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て、飛翔昆虫においては、飛翔能力と繁殖能力の関係はトレードオフであり、この
利益とコストの存在が分散多型性を維持させる原因であると考えられている。 
このように、これまでに行われた研究の多くが飛翔昆虫の分散や移住のような大
規模な移動に焦点を当てていた。分散や移住は、個体の生活史の一部であり、多く
のエネルギーを必要とする（Southwood 1977; Solbreck 1986）。これに対し日常にお
ける小規模な移動とは大きく異なると考えられる。そのために、小規模移動におけ
る変異性の進化は、大規模な移動のそれとは異なるかもしれない。ここで言う小規
模な移動とは、たとえば昆虫の歩行による移動などが含まれる。しかしながら、歩
行による移動能力の変異性の進化に関する研究は、いまだに数少ない。また、飛翔
ではない移動手段における移動能力の変異性の進化に関する情報は、依然として不
足している。 
形質の変異性の進化の解明を目的とした様々な研究では、人為選択法がしばしば
用いられてきた（Hill & Caballero 1992; Garland & Carter 1994）。人為選択は、遺伝的
基盤を持つ形質に対して異なる形質値を持つ集団を人為的に作成することが可能で
あることから、進化生態学的研究を行う上でも重要な実験手法の一つとして知られ
ている（Hill & Caballero 1992; Falconer & Mackey 1996）。動物の歩行能力に対する人
為選択を行った実験は過去にもいくつか行われているにもかかわらず、人為選択法
を用いた移動能力の変異性の進化の予測性に関する研究は数少ない。 
本研究で用いたコクヌストモドキ Tribolium castaneum（Herbst）は、穀物類の害虫
として世界的に分布する昆虫である。また、本種は、飼育が容易なことと、既にゲ
ノム解読が完了している（Tribolium Genome Sequencing Consortium 2008）ことか
ら、モデル生物として幅広い分野で用いられている（e.g., Gillis et al. 2008; Fedina & 
Lewis 2008; Tribolium Genome Sequencing Consortium 2008）。本種は翅を有しており、
飛翔することが可能である。しかしながら、本種の飛翔は比較的高温な条件でない
と生じないため、かなり限定的な移動手段であるといえる（Drury et al. 2016）。その
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ため、本種では歩行が日常的な移動手段であると考えられる。本種の歩行能力には
集団内に大きな変異性が観察されたことから（図 1. 1）、歩行能力の高いもしくは低
い個体はそれぞれ利益とコストが存在していることを予測させる。本研究では、コ
クヌストモドキの歩行を日常移動として定義し、異なる歩行能力間の利益とコスト
を明らかにすることを目的とした。 
本学位論文における第 2章では、コクヌストモドキの歩行能力に対する人為選択
実験を行った。また、それにより確立された選択系統を用いて、移動能力が大きな
影響を及ぼすとされる交尾の回数と捕食リスクの調査を行った。また、第 3章で
は、捕食回避行動として知られている死にまね行動を選択系統間で比較した。さら
に、行動を制御する生理活性物質である生体アミンの発現量に系統間で差が見られ
るのかどうかについても調査した。そして、第 4章では、歩行能力の異なる選択系
統間でオスにおける繁殖形質に違いが見られるのかどうかを調査した。第 5章で
は、歩行能力の違いがメスの生活史形質に及ぼす影響について調査を行った。 
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図 1. 1. 野外系統のコクヌストモドキにおける歩行能力の変異性。 
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第 2章 歩行能力への人為選択と交尾成功や捕食リスクにおける選抜系統間比較 
 
はじめに 
 
 個体の移動能力は、しばしば捕食リスクや交尾成功（交尾の回数）に影響を与える
（Bonte et al. 2012）。例えば、移動能力の高い個体は、同所的に生息する異性個体と
の遭遇率を増加させ、交尾成功を増加させるかもしれない。その一方で、捕食者や寄
生者との遭遇率も増加させてしまうかもしれない (Gatehouse 1997)。これに対して、
移動能力の低い個体は、移動範囲が狭いことから、捕食者との遭遇率は低くなるだ
ろう。しかし、そのような個体は交尾相手との遭遇率も低くなり、交尾成功を減少さ
せるかもしれない。 
捕食回避と交尾成功は、動物行動が進化する上で主要な選択圧である（e.g.,  Lima 
& Dill 1990;  Blum & Blum 1979）。また、両者はしばしば互いに関連していることが
報告されている。例えば、グッピーの一種 Poecilia reticulataにおいて、交尾に積極的
なオスは捕食リスクも増加させる（Godin & Dugatkin 1996）。また、シオマネキの一
種Uca mjoebergiにおいて、捕食される危険性の低い巣穴の中で多くの時間を過ごす
ようなオスは、交尾成功を増加させる求愛に費やす時間を減少させてしまう（Reaney 
& Backwell 2007）。このように、捕食回避と交尾成功はしばしば利益とコストがトレ
ードオフの関係にある（e.g., Magnhagen 1991, Nakayama and Miyatake 2010）。したが
って、この２つの選択圧の存在は、動物の行動における変異性を維持させる原因と
なるかもしれない。また、移動は捕食者や交尾相手との遭遇頻度に大きな影響を及
ぼすことが予想されるが、異なる移動能力間での捕食回避と交尾成功を調査した研
究例はほとんど無い。 
行動の変異性が進化するためには、その行動に遺伝的な基礎が存在することが前
提である（Falconer & Mackey 1996）。動物の移動能力にはしばしば遺伝的基盤が存在
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する（Kokko & Lopez-Seplucre 2006; Bitume et al. 2011）。人為選択法は、形質の異なる
方向に対して人為的に進化させることを可能とするため、適応度上のトレードオフ
を調査する上で最適な実験方法の一つとして用いられている（Roderick et al. 1976; 
Falconer & Mackay 1996; Kotrschal et al. 2013）。そこで本研究では、歩行移動距離を移
動能力の指標として、2方向人為選択実験によって遺伝的に歩行能力の高い系統と歩
行能力の低い系統を確立した。歩行能力の測定は、移動距離解析装置（イメージトラ
ッカー）を用いて行われ、コクヌストモドキの一定時間内の歩行距離に対して、2方
向の人為選択を十数世代にわたって行った。そして、より長く歩く集団（ロング）と、
短くしか歩かない集団（ショート）を育種した。それらの集団の間で、一定時間にお
ける交尾成功、および捕食者であるコメグラサシガメ Amphibolus venatorと同居させ
たときの生存率と捕食されるまでの時間を比較した。 
コクヌストモドキを材料とした移動に関する先行研究では、異なるバイアル間の
移動能力に対する人為選択が行われた 1つの研究がある（Ogden 1970）。しかし、歩
行能力に対して人為選択を行った研究はなかった。そこで、本研究では遺伝的に歩
行能力の高いもしくは低い系統間での交尾と捕食リスクに関する利益とコストを比
較した。 
 
材料および方法 
 
供試虫および飼育条件 
Tribolium castaneumは、 世界的な貯穀害虫であり、体長は約 4-5mmで、発育期
間は約 30日、寿命は 0.5-1年ほどである (Sokoloff 1974; Nilsson et al. 2002)。彼らは
昆虫なので翅を有しているが、飛翔することは稀であり、移動の多くは歩行活動に
より行われている（Drury et al. 2016）。この甲虫の交尾行動の観察は容易であり、交
尾前のオス間闘争やレックなどの特殊な交尾様式は持たない (Eberhard 1994)。交尾
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は、オスがメスにマウントして行われ、一度の交尾継続時間は平均 2-3分ほどであ
る（Edvardsson & Arnqvist 2000; Nilsson et al. 2003）。また、雌雄ともに複数回交尾を
行い（Eberhard 1994）、これに対してメスは特に目立った抵抗は示さず、適応度を
減少させることはないことが示唆されている（Lewis & Austad 1994）。 
本研究に用いた T. castaneumは、岡山大学進化生態学研究室内で 30年以上にわた
り飼育されている。5%の乾燥酵母 (Asahi beer, Tokyo) を含むグラハム粉 
(Yoshikura-shokai, Tokyo) を餌として与え、25℃16L : 8D (lights on at 07.00, lights off at 
23.00) で維持されたインキュベータ (Sanyo, Tokyo) の中で飼育した。 
 
歩行能力の測定および人為選択実験 
T. castaneum の飼育集団から蛹を無作為に取り出して、腹部の形態的雌雄差をも
とに雌雄分けを行った。各性の蛹はシャーレ（高さ 10mm、幅 100mm）の中に餌と
ともに入れられ、羽化するまで上記のインキュベータの中で維持した。羽化した 75
個体のオスとメス (7-14日齢、未交尾) を無作為に取出し、十分な量の餌とともに
48ウェルプレート (Greiner Bio-One) の各ウェルに個別に置かれた。 
コクヌストモドキの歩行能力はイメージトラッカー（Digimo、東京）を用いて測
定した。この装置は、個体の行動を撮影するCCDモノクロカメラと、その動画デ
ータを記録する PC（Digimo、東京）、そしてデータを解析することで個体の移動距
離を算出する移動距離解析ソフト（2D-PTV Ver9.0, Digimo、東京）で構成されてい
る。まずは、各個体の行動を動画データとして記録するために、T. castaneumの各
個体はろ紙の敷かれたペトリ皿 (直径 35 mm、高さ 10mm, BD, USA) に一匹ずつ入
れ、25℃に維持されたインキュベータの内で２時間順応させた。２時間後にCCD
モノクロカメラ (Digimo、東京) を用いて、ペトリ皿内での個体の行動をコクヌス
トモドキの真上から 30分間撮影した（フレームレート：29,97コマ/秒、コマ飛ばし
数：8）。撮影された動画ファイルは PCに保存され、解析ソフトを用いて解析され
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た（トレーサの大きさ：13ピクセル、追跡半径：10ピクセル、最低検出強度：
0.3）。このソフトは、動画の色彩コントラストを識別して、指定した対象の動きの
軌跡を記録することが可能である。本研究では、T. castaneumの 30間における軌跡
の長さを移動能力として評価した。歩行距離がより長かったメスオス各 10個体
（上位約 13.3%）を Long Walking (以下 LW) 系統、また歩行距離が短かったメスオ
ス各 10個体（下位約 13.3%）を Short Walking (以下 SW) 系統、そして歩行距離を
問わず無作為に選択したメスオス各 10個体をControl (以下C) 系統をそれぞれ次世
代の親として繁殖させた。選択された個体は、20ｇの餌が入ったプラスチック製の
容器 （高さ 25mm、幅 70mm）の中に系統別に入れられて、自由に交尾をさせてメ
スに産卵させた。約 1ヶ月後、各系統から現れた次世代のメスオス 75個体を無作
為に集め、各個体の歩行距離を上で述べた方法と同様に測定し、次世代の親個体を
選択した（F1）。この選択作業を、15世代に渡って繰り返した。選択の繰り返し系
統は同時に 3つ独立に作成した。C系統は、10世代目と 15世代目においてのみ、
歩行距離の測定を行なった。歩行距離の測定実験は、すべて 12時から 17時の間に
25℃で保たれた実験室内で行われた。 
歩行距離に対する人為選択の直接反応を評価するために、15世代を通した実現遺
伝率の推定を行った。遺伝率は、以下の式によって算出された： 
h2 = R / S 
h2は実現遺伝率を、Rは選択に対する応答、そして Sは累積選択差を示している。
選択に対する応答と選択差の回帰直線の傾きから求められる（Falconer & Mackay 
1996）。本研究では、歩行移動距離に対する選択の 15世代目における、累積選択差
と選択応答から実現遺伝率を推定した。 
 
捕食リスク 
 捕食実験において、コメグラサシガメのメスをモデル捕食者として利用した（N 
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= 30）。コメグラサシガメは、穀物貯蔵庫に存在し、コクヌストモドキを捕食するこ
とが確かめられている（Takahashi & Romero 2001）。実験の日まで、コメグラサシガ
メの各メスは、コクヌストモドキの幼虫を餌として、ペトリ皿（35mm × 10mm）の
中で飼育した。本研究では、実験前に 10日の間、飢餓状態にさせたコメグラサシ
ガメ（約 70日齢） を使用した。 
各系統から無作為に選んだ 15個体のコクヌストモドキは、他個体との相互作用
を避けるため、餌の入った 48ウェルプレートに個別に入れられた。翌日、ろ紙の
敷かれたペトリ皿（直径 60mm、高さ 15mm, BD, USA）にコメグラサシガメとコク
ヌストモドキをそれぞれ 1個体ずつ同時に静かに置き、その環境に順応させた。こ
の時、コメグラサシガメは、小さなプラスチック容器（直径 30mm、高さ 15mm）
でフタをしておき、コクヌストモドキを後からペトリ皿に入れ、互いが接触できな
いようにした。3分後、小さな容器のふたを開けて、両者をコンタクトさせて捕食
試験開始とした。コメグラサシガメがコクヌストモドキを捕食するまでの時間は、
ストップウォッチを用いて計測された。観察は最大 15分まで行い、それまで捕食
されなかった個体は 900秒と記録された。捕食試験に用いたコクヌストモドキは合
計 192個体 (LW 系統: N = 96, S W 系統: N = 96) であり、したがってコメグラサシガ
メ（N = 30）は 1個体あたり平均 6回の試験を経験した。過去の捕食試験での経験
が後の捕食試験に与える影響を考慮して、各コメグラサシガメの連続した 6回の試
験はすべて異なる処理区（選択系統、性、繰り返し系統）からのコクヌストモドキ
1個体を対象とし、与えられる被食者の順番もすべて無作為に決められた。試験中
に捕食した個体もしなかった個体も、試験終了後に餌（コクヌストモドキの幼虫 3
個体）を与えて、翌日には餌をすべて取り除いた。そして、その 10日後に次の捕
食試験を行うようにして、すべての試験時にはコメグラサシガメが 10日間の空腹
状態となるように統一した。実験は、温度 25℃、湿度 60%、光周期 16：8（点灯 7
時、消灯 23時）に維持された恒温室（Sanyo, 東京）にて 12時から 18時の間に行
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われた。 
 
交尾成功 
系統間でのオスの交尾回数の比較のため、コクヌストモドキの各選択系統のオス
15個体（未交尾:7-14日齢）を無作為に選んで、上記で説明した餌の入った 48ウェ
ルプレートにそれぞれ入れた。実験の前日、交尾行動の観察の間の性を認識するた
め、オスの鞘翅にペイント（Paint Marker X-2、タミヤ、静岡）を用いて印をつけ
た。翌日、ろ紙が敷かれたペトリ皿（直径 60mm、高さ 15mm）に印を付けたオス
1個体を入れ、5分間置いてその環境に順応させた。その後、コントロール系統由
来のメス（未交尾;7-14日齢）の 5個体をその容器に投入し、15分の間に何個体の
未交尾メスと交尾したのかを記録した。観察中に、オスと交尾したメスは、交尾終
了を確認（コクヌストモドの平均交尾持続時間は 156.63 ± 20.29 秒、N = 19; 松村 
未発表データ）後、直ちにペトリ皿から取り除いて、新しい未交尾メスと入れ替え
た。 
 同じ方法を用いて、メスの交尾回数を比較する実験も行った。各系統のメス 15
個体（未交尾:7-14日齢）をそれぞれ無作為に選んで、上記で述べた餌の入った 48
ウェルプレートにそれぞれ入れた。ここで、T. castaneum のオスは、交尾の際に、
メスの鞘翅にマウントする行動を見せる（Eberhard 1996）。つまり、メスの鞘翅に
印をつけることが、オスの交尾行動に影響を与える可能性が想定される。それゆえ
に、対象のメスではなく、投入するすべてのコントロール系統由来のオス（未交
尾:7-14日齢）の鞘翅に印を付けることで性の識別を行った。翌日、ろ紙が敷かれ
たペトリ皿にメス 1個体が入れられ、5分間置いてその環境に順応させた。その
後、印が付けられたコントロール系統由来のオス 5個体をその容器に投入し、15分
の間に何個体の未交尾オスと交尾したのかを記録した。観察中に、メスと交尾した
オスは、直ちにペトリ皿から取り除いて、新しい未交尾オスと入れ替えた。すべて
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の実験は上記で述べた恒温室にて 12:00から 18:00の間に行われた。 
 
統計解析 
 コクヌストモドキの歩行距離への人為選択に対する反応を検証するために、選択
応答に対して累積選択差を回帰した。回帰係数の検定は、分散分析（analysis of 
variance: ANOVA）により行った。選択 12世代目の歩行移動距離の選択系統間比較
には、ANOVAが用いられ、選択系統と性を固定効果とし、選択の繰り返し系統を
変量効果として解析した。捕食された割合及び捕食されるまでの時間、また交尾成
功の選択系統間比較において、系統と性を固定効果とし、選択の繰り返し系統を変
量効果としたANOVAにより行われた。すべての統計解析は、JMP 7.0（SAS 
2007）により行われた。 
 
結果 
 
選択に対する直接反応 
 表 2.1は、15世代にわたる歩行移動距離への人為選択に対する実現遺伝率を示し
ている。実現遺伝率において、移動距離の短い方向に対する選択にはすべての繰り
返し系統において有意な遺伝率が示されたが、長い方向に対する選択において有意
な遺伝率はすべての繰り返し系統を通して見られなかった（図 2. 1、表 2. 1）。実験
に使用した 12世代目の移動距離は、すべての系統および性において、LW 系統はC
系統より長く、SW 系統はC系統より短かった（図 2. 1）。 
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図 2. 1.コクヌストモドキの歩行距離への二方向の人為選択に対する直接反応として
の歩行距離（30分間）。黒丸が LW 系統、白丸が SW 系統、三角形がC系統を示す。 
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表 2. 1. 各系統における歩行距離の実現遺伝率（h2） 
繰り返し系統 性 h2 
    LW 系統 SW 系統 
1 オス 0.015 0.152** 
 メス 0.019 0.096* 
2 オス -0.002 0.128* 
 メス -0.015 0.078* 
3 オス -0.005 0.210** 
  メス 0.001 0.165** 
遺伝率は、各世代における累積選択差と集団平均値の回帰線の傾きから算出された。 
*P < 0.05、** P < 0.01（ANOVA） 
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捕食者に対する反応 
図 2. 2は、捕食実験の結果を示している。コメグラサシガメを用いた捕食実験
において、被食率は LW 系統（オス：55.6 ± 5.9%、メス：77.8 ± 0.09%）の方が SW
系統（オス：22.2 ± 9.9%、メス：60.0 ± 0.07%）よりも両性とも有意に多く（F = 
13.58, P = 0.0003）。また性に有意な効果が見られ（F = 19.9689, P < 0.0001）、メスの
方が有意に高い被食率であることが示された（Student’ s t-test, P < 0.05）。系統と性
の交互作用に有意な効果は見られなかった（F = 1.76, P = 0.1863）。捕食されるまで
の時間においては、LW 系統（オス：645.68 ± 74.28 sec 、メス：516.26 ± 41.12 sec）
の方が SW 系統（オス：808.69 ± 42.48 sec、メス：702.35 ± 35.65 sec）よりも有意に
早かった（F = 17.62, P < 0.0486）。性やその他の交互作用に有意な効果は見られなか
った（性: F =5.7049, P =0.1395; 系統*性: F = 0.05, P = 0.8383)。 
 
交尾成功 
図 2. 3は、交尾実験の結果を示している。未交尾のC系統個体を相手にした時の
交尾成功の歩行活動性系統間比較において、LW 系統（オス：4.07 ± 0.47、メス：
1.96 ± 0.14）が、SW 系統（オス：3.27 ± 0.38、メス：1.93 ± 0.10）よりも有意に交尾
回数が多かった（F = 4.27, P = 0.0403）。性の有意な効果が見られ（F = 74.9408, P < 
0.0001）、メスにおいては選択系統間で交尾成功に有意差が見られないことが示され
た（Student’ s t-test, P < 0.05）。選択系統と性の交互作用に有意な効果は見られなか
った（F = 3.8211, P = 0.0522）。 
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図 2. 2. コメグラサシガメに捕食されるまでの時間および被食率。黒色のバーが LW
系統、白色のバーが SW 系統の結果を示す。エラーバーは標準誤差を示す。バーの
上の数値は、（15分間での）被食率を示す。括弧内の数値はサンプル数を示す。 
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図 2. 3. C系統の異性に対する交尾成功（交尾回数）。黒色のバーが LW 系統、白色の
バーが SW 系統を示す。エラーバーは標準誤差を示す。括弧内の数値はサンプル数
を示す。 
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考察 
 
コクヌストモドキにおける歩行距離の長短に対する人為選択により、歩行能力の
異なる系統が確立された。分断された系統間で、捕食回避と交尾成功が比較された
結果、遺伝的に移動能力の高い LW 系統のオスは低い SW 系統のオスよりも、コメ
グラサシガメから早く捕食されて被食率も増加させた。一方、C 系統のメスを相手
とした交尾実験において、LW 系統のオスは SW 系統のオスよりも交尾成功をより
増加させた。これは、移動能力の高い個体は低い個体よりも、捕食者および交尾相手
との遭遇率がより高くなるとした序論で述べた仮説と一致したことを示している。
また、メスの捕食リスクはオスと同様に LW 系統の方が SW 系統よりも有意に高か
ったが、その一方で交尾成功においては選択系統間で有意差が見られなかった。す
なわち、遺伝的に移動能力の高いメスは、そうでないメスよりも捕食される危険性
は高いが、交尾成功を増加させるわけではないことが示された。 
翅サイズに二型が見られるコオロギ（Crnokrak & Roff 1995, 1998a, b, 2000; Roff et al. 
2003）やアブラムシ（Huberty & Denno 2006; Langelloto et al. 2000; Novotny 1995; Sack 
& Stern 2007）において、翅の短いオスのほうが、翅の長いオスと比較して交尾成功
が多いことが明らかとなっている。これらの結果は、移動分散するオスは、棲息地に
留まるオスと比較して、周囲のメス密度が低下することから交尾成功を減少させて
しまう可能性を示唆している。しかしながら、本研究結果において、遺伝的に移動能
力の高いオスは、そうでないオスよりも交尾成功を増加させた。この先行研究との
結果の差異は、分散や移住のような大規模な移動か、歩行のような日常移動のよう
な小規模な移動であるかの違いが関連しているかもしれない。また、先行研究の多
くは翅多型に焦点を当てた飛翔移動を対象としており、歩行を対象とした本研究と
は移動手段が異なる。移動手段の違いによって、その他の形質との相関関係にも違
いが生じるのかもしれない。 
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その一方で、メスの交尾成功においては、LW 系統と SW 系統の間に有意差が見ら
れなかった。本種のメスは、一度の交尾で受け取った精子で４か月分の産卵が可能
である（Bloch Qazi et al. 1996）。交尾はしばしば時間やエネルギーのコストとなるこ
とが多くの昆虫で知られており（reviewed in Arnqvist & Rowe 2005）、本種のメスにお
いても多数回交尾はコストであるためにこの結果が生じたのかもしれない。しかし
ながら、本種を用いた過去の研究において、一妻多夫条件もしくは一夫一妻条件で
累代飼育を行う（実験進化）と、一妻多夫系統のメスは一夫一妻系統のメスよりも繁
殖成功を増加させることが明らかにされた（Demont et al. 2014; Grazer et al. 2014）。ま
た、性比の異なる条件で累代飼育を行うと、メスバイアス集団由来のメスよりもオ
スバイアス集団由来のメスの方が繁殖成功を増加させることも明らかにされている
（Michalczyk et al. 2011）。これらの先行研究により、本種のメスにおける多数回交尾
は適応的であることが示唆されている。したがって、本研究結果を多数回交尾のコ
ストの観点から説明するのは難しい。コクヌストモドキのメスはオスの臭いに対し
て選好性を示すことが明らかにされており（reviewed in Fedina & Lewis 2008）、もし
かするとメスによるオスへの選好性が大きく影響を与えているのかもしれない。す
なわち、LW 系統のメスはより選好性が強いために交尾の回数を増加させなかったの
かもしれない。しかしながら、本研究の交尾実験では、異性に対する交尾活性につい
て焦点を当てており、異性に対する選好性には注目していない。メスのオスに対す
る選好性を、選択系統で比較する調査を行うことが今後の課題である。 
移動は、しばしば捕食のリスクを増加させる（e.g. Allen & McAlister 2007; Hiddink 
et al. 2002; Hiddink & Wolff 2002; Pechenik 1999; Aukema & Raffa 2004; Korb & Linsenmair 
2002; Srygley 2004）。これは、移動することにより、捕食者との遭遇頻度を増加させ
ることが主な原因だと考えられている（Bonte et al. 2012）。本研究結果においても、
両性ともに遺伝的に移動能力の高い個体は、捕食者に遭遇するまでの時間が早く、
捕食される頻度も高かった。この結果は、過去の研究が示唆する内容と一致し、高い
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移動能力は捕食されるリスクを増加させることが強く示唆された。 
過去のいくつかの研究において、移動は基本的にコストであることが明らかにさ
れており（reviewed in Bonte et al. 2012）、集団内において一般的に多くの個体はその
生息地から移動しない戦略を採択し、移動能力の高い個体が存在する割合は比較的
に少ない（Schmitt et al. 1985）。このように、移動能力の高い個体よりも低い個体に選
択が偏ると考えられている（Roff & Fairbairn 2007）。本研究は人為的に分散能力の違
いを選択し、その遺伝的基盤を調べた。その結果は、オスの移動は捕食リスクを増加
させるためコストとなるが、交尾成功を増加させる利益の存在も示した。一方で、メ
スにとって移動は捕食リスクを増加させるだけのコストのかかる戦略であることを
示しており、集団内全体の移動能力の高い個体の頻度は次第に低下することを予想
させる。 
12 世代目での移動距離はすべての繰り返し系統において系統間に有意差が見られ、
15 世代目での実現遺伝率においては SW 系統で有意な遺伝率が示された。歩行移動
距離に対する人為選択は、ハダニ Tetranychus urticae を用いたBitume et al.（2012）の
研究があるが、この選択実験において歩行移動距離はいずれも有意な遺伝率を示さ
なかった。しかしながら、本研究の選択に対する実現遺伝率において、SW 系統は有
意な遺伝率を示したが LW 系統の遺伝率は有意ではなかった。これは、本研究で用
いたコクヌストモドキの実験室飼育集団が長期間にわたって、環境の安定した実験
室内で累代飼育されていることに原因があるかもしれない。長期間、捕食者の居な
い状態で飼育され続けた甲虫にとっては、捕食圧は存在せず、繁殖に選択が大きく
偏ると考えられる。実際に、本研究の結果において、移動能力の高い LW 系統のオ
スは交尾成功を増加させた。したがって、飼育集団の歩行能力は高くなる方向に選
択されているはずである。それゆえに、飼育集団は選択開始時点で既に歩行能力が
高く、選択に対する反応において LW 系統は SW 系統に比べて明瞭な反応が見られ
なかったのかもしれない。この可能性について検証するためには、今後、野外集団を
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母集団とした系統から同様の選択実験を行う必要があるだろう。 
コオロギの一種Gryllus firmus には、移動の際に必要とされる翅サイズに二型が見
られる。この翅サイズと腹部サイズはしばしばトレードオフの関係となっており、
腹部サイズの大きいほうが繁殖に有利であると考えられることから、移動能力の高
低には利益とコストのトレードオフの存在が示唆されている（Roff 1984）。このよう
に、飛翔昆虫における移動能力と生活史形質の相関関係により、異なる移動能力間
に利益とコストのトレードオフが生じるかもしれず、分散多型性の維持と進化の主
な原因となっていると考えられている（e.g. Dingle 2006; Roff & Fairbairn 2007）。本研
究は、先行研究のような大規模な移動ではなく小規模な移動に焦点を当てていたが、
異なる移動能力間の利益とコストのトレードオフをその遺伝的基盤に焦点を当てて
実験的に明らかにし、コクヌストモドキの歩行能力においてもその変異性が維持さ
れて進化する可能性が強く示唆された。 
先行研究では、コクヌストモドキの死にまね行動に対する人為選択により、歩行
距離や生体アミンの発現が相関反応を示すことが明らかにされた（Miyatake et al. 
2008）。また、近縁種のヒラタコクヌストモドキ T. confusumにおいては、死にまね行
動に対する人為選択に歩行活動性が相関反応を示すことが明らかにされている
（Nakayama et al. 2010）。これらの結果は、歩行距離と死にまね行動、活動性そして
生体アミンは遺伝的な相関関係にあることを示唆している。本研究で確立させた歩
行距離系統を用いることで、死にまね行動や活動性との関係が遺伝相関なのかを明
らかにすることを可能とするだろう。また、生体アミンの発現量を本研究の選択系
統間で比較する実験を行うことが課題となる。 
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第 3章 歩行能力と捕食回避行動そして生体アミンの関係 
 
はじめに 
 
捕食は、被食者に対する大きな選択圧として働き、被食者の生存率を増加させる
ような捕食回避戦略を進化させる（Lima & Dill 1990）。移動は、捕食リスクを増加さ
せることから（e.g. Aukema & Raffa 2004; Korb & Linsenmair 2002; Srygley 2004; 
Matsumura & Miyatake 2015）、被食者は自身の移動能力に応じた捕食回避戦略を進化
させるかもしれない。被食者は、捕食者と遭遇した時に、逃避か死にまねの二者択一
的な捕食回避戦略を採択することが一般的に知られている（e.g. Martin & Lopez 2000; 
Lehtiniemi 2005; Wasson and Lyon 2005; Ohno & Miyatake 2007）。もしかすると、移動能
力の高い個体はその移動能力の高さから、捕食者と遭遇した時に逃避戦略を採択し
た方が生存率を増加させるかもしれず、移動能力の低い個体は、捕食者と遭遇した
時に逃避せずに死にまね戦略を採択したほうが生存率を増加させるかもしれない。 
死にまね行動は、様々な動物分類群において観察されている一般的な行動であり、
捕食回避戦略として適応的であることが、いくつかの種において報告されている（e.g. 
Edmunds 1974, Miyatake et al. 2004; Ruxton 2004）。Miyatake et al.（2004）は、コクヌス
トモドキを研究動物として用いて、死にまね行動の継続時間（以下、死にまね時間）
に対する人為選択実験を行い、遺伝的に死にまね時間の長い系統と短い系統を確立
させた。この死にまね系統を用いて、アダンソンハエトリHasarius adansoni をモデ
ル捕食者とした捕食実験を行い、死にまね時間の長い系統の個体は短い系統よりも
生存率が高いことを実証した（Miyatake et al. 2004）。そして死にまね時間の長い系統
は、短い系統に比べて歩行距離が短く、脳内におけるドーパミンの発現量も低かっ
た（Miyatake et al. 2008）。 
ドーパミンなどを含む生体アミンは、動物の行動を制御する神経伝達物質として
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知られており、闘争行動や活動性に影響を及ぼすことが過去の研究により明らかに
されている（e.g. Evans 1980; Bicker & Menzel 1989; Stevenson et al. 2000）。一方、飛翔
昆虫を用いた過去の研究により、個体の移動能力は幼若ホルモン（JH）の分泌量の
影響を受けていることが明らかにされており、移動を制御している生理的メカニズ
ムが示唆されている（Roff & Fairbairn 2007）。しかしながら、その他の生理的メカニ
ズムと移動能力の関係について調査された研究例は無い。 
第２章の研究において、コクヌストモドキの歩行距離に対する人為分断選択が行
われ、遺伝的に歩行距離の長い（LW）系統と短い（SW）系統の確立に成功した。両
系統に由来するコクヌストモドキに対して、コメグラサシガメを捕食者として与え
たところ、LW 系統は SW 系統に比べて、被食率が高くなったが、オスにおいて高い
交尾成功が得られた（第 2章）。もし、歩行能力と捕食回避戦術が相関関係であるな
らば、生体アミンの発現量と関係する活動性や死にまね行動も、歩行距離に対する
選択系統間で異なることが予測される。そこで、本研究では、歩行距離に対して人為
選択をかけた LW 系統と SW 系統の間で、死にまね行動、活動性そして生体アミン
の脳内発現量を比較した。 
 
材料および方法 
 
昆虫と人為選択 
 本研究では、第 2 章における研究で行われた歩行距離に対する人為選択により確
立された歩行距離選択系統を用いた。5%の乾燥酵母（Asahi beer、東京）を含むグラ
ハム粉（Yoshikura-shokai、東京）を餌として与え、25℃、16L : 8D（点灯 7時、消灯
23時）で維持されたインキュベー（Sanyo、東京）の中で飼育した。雌雄分けは蛹期
に行い、各個体は実験に使用されるまで性別にインキュベータ内で維持された。 
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図 3. 1. コクヌストモドキの歩行距離（30分間）への人為選択に対する直接反応（15
世代目までの結果は第 2章と同じ）。黒が LW系統を、白が SW 系統を示す。丸そし
て実線がオスを、四角そして破線がメスを示す。 
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歩行距離 
 コクヌストモドキの歩行距離は、第 2 章と同様にイメージトラッカー（Digimo、
東京）を用いて測定された。各 T. castaneumはろ紙の敷かれたペトリ皿（直径 35 mm、
高さ 10mm、BD、USA）に一匹ずつ入れ、25℃に維持されたインキュベータの内で
２時間順応させた。２時間後にCCDモノクロカメラ（Digimo、東京）を用いて、ペ
トリ皿内での個体の行動をコクヌストモドキの真上から 30分間撮影した（フレーム
レート：29,97コマ/秒、コマ飛ばし数：8）。撮影された動画ファイルは PC に保存さ
れ、解析ソフト（2D-PTV Ver9.0, Digimo、東京）を用いて解析された（トレーサの大
きさ：13 ピクセル、追跡半径：10 ピクセル、最低検出強度：0.3）。測定には、歩行
選択系統の 17世代目と 18世代目のコクヌストモドキを用いた。 
 
死にまね行動 
 死にまね時間の測定については、Miyatake et al.（2004）に記されている方法に従っ
て行った。一般に、死にまね時間は他個体との接触によって変化する（Miyatake 2001）
ため、コクヌストモドキの各選択系統の成虫（21-28日齢、未交尾）は死にまね行動
の観察の前日に、餌の入った 48 ウェルプレートの各ウェルに個別に入れられた（N 
= 50 × sex × two strain × three replicate lines）。翌日、各個体は白い磁器（高さ 15 mm、
幅 140 mm）の上に仰向けの状態で静かに置かれた。死にまね行動は木製の棒で個体
の腹部を突くことで誘発し、死にまねを開始してから次に動き出すまでの時間を死
にまね時間としてストップウォッチを用いて記録された。もし、個体がその刺激に
反応しなかった場合、その刺激を 3 回まで繰り返した。それでも死にまねを示さな
かった場合は、死にまね時間を 0 秒として記録した。死にまね時間に加えて、死に
まねの頻度（死にまね行動を示したかどうか）も同時に記録した。 
死にまねの正確な観察を選択の 17 世代目と 18 世代目の個体を用いて行った。す
べての作業は 12時と 17時の間に、温度 25℃で光周期 16：8 (点灯 7時、消灯 23時) 
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で維持された恒温室内で行われた。 
 
歩行活動量 
コクヌストモドキの活動性は、赤外線アクトグラフ装置（E3R-5E4/R2E4DS30E4; 
Omron Corp., 京都）を用いて測定された。選択 16世代目の各系統のオスとメス（と
もに 1ヶ月齢、未交尾）を無作為に取り出し、実験の前日に餌の入った 48ウェルプ
レートにそれぞれ投入した（male: N = 20 × sex × two strain × three replicate lines; female: 
N = 23 × sex × two strain × three replicate lines）。翌日、各個体は、底に濾紙を敷いたシ
ャーレ（幅 35mm、高さ 10 mm）の中に入れられた。赤外線は発信機から受信機へと
放出され、赤外線が遮断されるとその回数が記録される仕組みとなっている。コク
ヌストモドキが入ったシャーレの両側にその発信機と受信機を配置して、赤外線が
シャーレの中心を通るようにした。もし、コクヌストモドキが発信機と受信機の間
を通過したならば、赤外線が遮断されてその回数が記録される。この回数を各個体
の活動性として測定した。測定は 25℃の全暗条件で維持されたインキュベータ内で
行い、24 時間の活動量を記録した。この時、コクヌストモドキを各容器に配置後の
2 時間を順応期間とするために、統計解析を行う際には測定開始後の 2 時間のデー
タを削除した（すなわち 22時間のデータを解析に用いた）。 
 
生体アミンの脳内発現量 
選択 18 世代目と、選択 19 世代目のコクヌストモドキのうち、もっとも歩行距離
の分離が著しい繰り返し③系統（図 3.1を参照）について、頭部内の生体アミン量の
発現解析を行った。実験では、オクトパミン（OA）、N－アセチルドーパミン（NADA）、
ドーパミン（DA）、そしてセロトニン（5HT）を測定した。測定おいて、18世代目で
は LW 系統と SW 系統、19 世代目では LW 系統、SW 系統、そしてC 系統の個体を
用いた。 
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解剖が行われるまでは、コクヌストモドキの全身を液体窒素の中で保存した。視
葉、全額神経節、食道下神経節を含まない脳細胞は、細いピンセットや解剖用針を用
いて取り出した。解剖は、約 4℃のペルチェ冷却ユニット（ケニス株式会社、大阪）
上の 0.1Mのリン酸塩緩衝液（pH 7.0）の中で行った。集められた 5個体分の脳細胞
を 50μlの過塩素酸（12.5 ng/mlの 3,4－ジハイドロキシベンジルアミンを含む）の入
ったグラスマイクロホモジナイザーで均質化した。サンプルを 4℃、30分間の 20600g
で遠心分離した。その上澄みをマイクロバイアルに移し、高速液体クロマトグラフ
ィー電気化学検出器（HPLC-ECD）を用いて解析した。 
生体アミンの定量には、Sasaki et al.（2007）やMatsuyama et al.（2015）に記されて
いる方法を改変した方法により行った。HPLC-ECD システムは、ポンプ、自動式イ
ンジェクター（AD-2057；日本分光株式会社、東京）、そして C18 逆相カラム（UG 
120 U column：250×4.6 nm、平均粒度 5mm；資生堂、東京）により構成され、カラ
ムオーブンは 35℃で維持されている。また、ガラス炭素電極の（0.83－0.84V）電気
化学検出器（ECD-300、エイコム、京都）を用いた。信号は電気化学検出器により記
録され、データ解析ソフト（PowerChrom；eDAQ Pty株式会社、オーストラリア）を
用いてまとめた。0.18M のモノクロル酢酸と 40mM のエチレンジアミン四酢酸を含
む移動相を、水酸化ナトリウムで pH3.6 に調整した。2.77mM の sodium-1-
octanesulfonateと 5％のアセトニトリルの両方をこの溶液の中に入れた。流速は 0.7ml 
/分で一定に保った。 生体アミンを同定および定量するために、サンプルの実行の前
後に外部標準を実行した。 生体アミンのピークは、保持時間および流体力学的ボル
タモグラムの両方を標準と比較することによって同定した。 測定値は、サンプルの
ピーク面積と標準クロマトグラムを比較することによって得た。 
 
統計解析 
 選択の直接反応としての 17 世代目と 18 世代目の歩行距離と、相関反応としての
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死にまね時間およびその頻度、そして活動性のデータは、選択系統と性そして世代
を固定効果、選択の繰り返し系統を変量効果とした ANOVA を用いて解析した。死
にまね時間（＋1秒）は、正規分布に従うように対数変換して解析された。脳内生体
アミン発現量の選択系統間比較には、選択系統を説明変数とした ANOVA を用いて
行い、18世代目と 19世代目のデータを合わせて解析した。すべての解析は、統計解
析ソフト JMP 7（SAS 2007）を用いた行った。 
 
結果 
 
 図 3. 1は歩行能力に対する人為選択の直接反応を示している。いずれの系統も LW
系統のほうが SW 系統よりも歩行距離が長く、繰り返し系統の 3 が特に明瞭に分か
れている。また、表 1 に ANOVA による歩行距離における直接反応の解析結果を記
しているが、17 世代目と 18 世代目において LW 系統の方が SW 系統よりも有意に
歩行距離が長いことが示された。また、すべての系統において、オスよりもメスの方
が歩行距離は有意に長かった（図 3.1、表 3.1）。選択系統と性、選択系統と世代に有
意な相互作用の効果が見られた。その他の相互作用に有意な効果は見られなかった
（表 3.1）。 
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図 3. 2. 死にまねの頻度の歩行選択系統間比較。黒が LW 系統を、灰色が SW 系統を
示す。括弧内の数値はサンプル数を示す。 
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図 3. 3. 死にまね持続時間の歩行選択系統間比較。黒が LW 系統、灰色が SW 系統を
示す。エラーバーは標準誤差を示す。括弧内の数値はサンプル数を示す。 
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図 3. 2 に各選択系統の死にまねの頻度を示した。LW 系統の方が SW 系統よりも
有意に死にまねの頻度が低く（F = 180.03, P < 0.0001）、その差は 17世代目よりも 18
世代目のほうが大きかった（F = 5.30, P = 0.0215）。また、世代と性、選択系統と性と
世代の間に有意な相互作用効果が見られた（性*世代: F = 6.86, P = 0.0089; 系統*性*
世代: F = 5.30, P = 0.0215）。その他の相互作用に有意な効果は見られなかった（性: F 
= 0.51, P = 0.475; 系統*性: F = 1.06, P = 0.3022; 系統*世代: F = 1.82, P = 0.1774）。図 3. 
3 には死にまね時間を示し、表 3.1 に統計解析結果を示した。死にまね時間は、LW
系統の方が SW 系統よりも有意に短かった。また、メスよりもオスの方が死にまね
時間は有意に長く、選択系統と世代、及び世代と性の相互作用にそれぞれ有意な効
果が見られた（表 3. 1）。その他の相互作用に有意な効果は見られなかった (表 3. 1)。 
図 3.4に活動性の測定結果を示した。LW 系統の方が SW 系統よりも有意に高い活
動性を示した（F = 40.24, P < 0.0001）。その他の相互作用に有意な効果は見られなか
った（性: F = 1.28, P = 0.2586; 系統*性: F = 0.07, P = 0.7797）。 
表 3.2 は脳内生体アミン発現量の ANOVA による統計解析結果を示す。ドーパミ
ンをはじめ、オクトパミン、チラミンそしてセロトニンの発現量に選択系統間で有
意差は見られなかった（表 3. 2）。 
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表 3. 1. 歩行距離と死にまね時間における統計解析の結果。 
 
要因 自由度 F値 P値 
歩行距離    
    選択系統 1 798.92 < 0.0001 
    性 1 73.12 < 0.0001 
    世代 1 3.58 0.0586 
    選択系統*性 1 10.27 0.0014 
    選択系統*世代 1 19.09 < 0.0001 
    性*世代 1 0.90 0.3437 
    選択系統*性*世代 1 0.71 0.4004 
    
死にまね時間    
    選択系統 1 578.11 < 0.0001 
    性 1 11.04 0.0009 
    世代 1 2.27 0.1320 
    選択系統*性 1 0.30 0.5853 
    選択系統*世代 1 9.01 0.0027 
    性*世代 1 8.34 0.0040 
    選択系統*性*世代 1 2.61 0.1068 
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表 3.2. コクヌストモドキの生体アミンの脳内発現量と系統間比較の結果。 
         系統    F値 P値 
世代 アミン LW   SW   Control     
18世代目 OA 2.407 ± 0.52 (4)  2.392 ± 0.12 (4)  - 0.001 0.9785 
 NADA 2.977 ± 0.46 (4)  3.162 ± 0.35 (4)  - 0.104 0.7579 
 DA 0.791 ± 0.14 (4)  0.900 ± 0.05 (4)  - 0.542 0.4893 
 Trp 4.859 ± 0.66 (4)  4.421 ± 0.53 (4)  - 0.267 0.6236 
 5HT 1.588 ± 0.26 (4)  1.698 ± 0.25 (4)  - 0.093 0.7706 
19世代目 OA 2.323 ± 0.32 (5)  2.348 ± 0.28 (5)  1.684 ± 0.20 (5) 1.887 0.1939 
 DA 0.877 ± 0.10 (5)  0.771 ± 0.11 (5)  0.637 ± 0.11 (5) 1.319 0.3036 
 TA 0.066 ± 0.01 (5)  0.076 ± 0.01 (5)  0.112 ± 0.04 (5) 0.928 0.4219 
 Trp 5.353 ± 1.25 (5)  3.606 ± 0.56 (5)  4.535 ± 0.97 (5) 0.808 0.4685 
  5HT 1.001 ± 0.22 (5)   0.648 ± 0.16 (5)   0.521 ± 0.09 (5) 2.291 0.1437 
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図 3. 4. 16世代目における歩行活動性の系統間比較。黒が LW系統を、灰色が SW系
統を示す。エラーバーは標準誤差を示す。括弧内の数値はサンプル数を示す。 
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考察 
 
ある形質への人為選択に対して、その他の形質が相関反応を示す時、その二つの
形質の関係は遺伝相関であることが示唆される（Hill & Caballero 1992）。そして、二
つの形質間の遺伝相関を証明する方法の一つとして、双方にそれぞれ人為選択を行
い、同様の相関反応を示すのかどうかを検証する方法がある（Falconer & Mackey 1996; 
Lynch & Walsh 1998）。しかしながら、二つの形質にそれぞれ人為選択を行い、遺伝相
関を実証した研究例は数少ない（しかしRoff et al. 1999; Ohno & Miyatake 2007も見
よ）。先行研究により、コクヌストモドキの死にまね時間に対する人為選択を行うと、
歩行能力が負の方向へと相関反応を示し、両者の関係はトレードオフであることが
明らかにされた（Miyatake et al. 2008）。そして、本研究結果により、コクヌストモド
キの歩行能力に対する人為選択を行うと、死にまね時間が負の方向へと相関反応を
示し、両者の関係はトレードオフであることが示唆された。したがって、本種におけ
る死にまね時間と移動能力は遺伝相関である可能性が高いといえる。 
また、LW 系統の個体のほうが SW 系統よりも活動性が高かったことから、両者は
正の遺伝相関の関係にあることが示唆された。先行研究より、ヒラタコクヌストモ
ドキ T. confusum とアズキゾウムシCallosobruchus chinensis において、死にまね時間
への人為選択に対して活動性が負の方向へと相関反応を示し、両者の関係はトレー
ドオフであることが明らかにされた（Nakayama & Miyatake 2010; Nakayama et al. 2010）。
これらの研究結果を踏まえると、移動能力、死にまねそして活動性の三つの行動形
質の関係は遺伝相関であることが示唆された。コクヌストモドキの活動性に対する
人為選択を行い、死にまねと移動能力が同様の相関反応を示すかどうかを調査する
ことにより、各形質間の関係が遺伝的なものなのかどうかを検証することが可能と
なるだろう。 
Miyatake et al.（2008）により、コクヌストモドキにおいて遺伝的に死にまね時間の
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長い系統は短い個体よりも、脳内ドーパミン発現量が有意に少ないことが明らかに
された。また、本種と近縁種のヒラタコクヌストモドキにおいても、同様の結果が報
告されている（Nakayama et al. 2012）。したがって、死にまね行動と脳内ドーパミン
発現量は遺伝相関である可能性が示唆されている。また本研究結果より、コクヌス
トモドキの移動能力と死にまね時間の関係は遺伝的に相関していることが証明され
たことから、移動能力への人為選択に対して脳内ドーパミン発現量が相関反応を示
すと予想したが、意外なことに選択系統間でドーパミン発現量に有意差は見られな
かった。また、その他の生体アミンにおいても脳内発現量に系統間で有意差が見ら
れなかったことから、歩行能力と生体アミンは相関関係はないことが示唆された。
本研究の歩行選択系統における、17世代目の個体が示した死にまねの頻度は、LW 系
統が 70.00%、SW 系統が 95.33%であり、死にまね時間は LW 系統が 38.51 秒で SW
系統が 191.65 秒であった。その一方で、本種の死にまね時間への人為選択を行った
先行研究において、17 世代目の個体が示した死にまねの頻度は、死にまね時間の長
い系統で約 100%であり、短い系統は約 10%であった。一方、死にまね時間は、長い
系統が約 1000秒で短い系統が約 0.1秒であった（Miyatake et al. 2008）。このように、
先行研究と比較して本研究の死にまねの度合（死にまねの頻度と持続時間）は小さ
い。自然集団内では死にまねの度合にしばしばバラツキが見られ、これは死にまね
には深さ（死にまねの深度）が存在しており、その深さの違いが死にまねの度合いの
バラツキを生じさせていると考えられている（Miyatake 2001; Kuriwada et al. 2009）。
両方の研究において死にまねの深度に違いがあるため、今回の実験ではドーパミン
発現量に有意差が生じなかった原因となっている可能性が考えられる。また、
Miyatake et al.（2008）における歩行距離の結果と比較して、本研究の選択系統間にお
ける歩行距離の差は大きいことから、移動能力は人為選択に対する反応が鈍いとい
うわけではないことが推察される。このことから、ドーパミンとの相関関係は死に
まねの方が歩行能力よりも強いために、本研究では系統間に有意差が生じなかった
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のかもしれない。最後に、本研究の歩行能力に対する人為選択による圧力が、生体ア
ミンではなくその他の形質に掛かっているという可能性も考えられる。これらの可
能性を検証するために、今後の調査が必要である。 
また、人為選択には、遺伝浮動のリスクが伴う（Hill & Caballero 1992; Falconer & 
Mackay 1996）。そのため、選択系統間でドーパミン発現量に差が見られなかった本
研究結果は、この人為選択による浮動の影響を受けている可能性も考えられる。本
研究でのドーパミン発現量の調査は、3 つある繰り返し系統の内 1 つの系統のみで
しか行われなかった。遺伝浮動の可能性を考慮して、残りの 2 つの繰り返し系統で
も同様の調査を行う必要がある。 
LW 系統は SW 系統よりも死にまね行動を示さなかったことから、捕食者と遭遇
した時に逃避戦略を採択する可能性が示唆された。多くの動物では、対捕食者戦略
として逃避戦略を採択していることが知られており、それは活動性と関連している
ことが示唆されている（Edmuns 1972）。遺伝的に移動能力の高い個体は、歩行速度が
高く、そして活動性が高いことから逃避戦略を採択する方が生存率を高めるのかも
しれない。そして、移動能力の低い個体は、逃避能力が低いために捕食者と遭遇した
時に死にまね戦略を採択している可能性が示唆された。 
歩行選択系統間における死にまね時間の比較において、メスの方がオスよりも有
意に死にまね時間は長かった。また、歩行距離においても、メスのほうがオスよりも
長い傾向を示している。アリモドキゾウムシCylas formicariusを用いた過去の研究に
より、交尾を経験したメスは死にまね時間を減少させる結果が報告されているが
（Kuriwada et al. 2009）、本研究で用いられた個体は全て未交尾状態であるため、交尾
の影響ではないと考えられる。なぜ、このような現象が見られたのかを検証するた
めの実験が今後必要となる。 
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第 4章 歩行能力の違いがオスの繁殖形質に及ぼす影響 
 
はじめに 
 
ダーウィン以来（Darwin 1871）、性選択は生物の形質を進化させる大きな選択圧で
あり、しばしば性的二型と同性内二型を生じさせる（Blum & Blum 1979, Anderson 
1994）。例えば、オスが繁殖成功を増加させる上ではメスを確保することが重要とな
り、鹿の角やカブトムシの角のようにメスをめぐるオス同士の闘いのために進化す
る形質が知られている（Emlen 2008）。また、シュモクバエCyrtodiopsis dalmanniにお
いて、眼柄はオスの方がメスよりも長く、より長い眼柄を持つオスがオス間闘争に
勝利しやすく（Burkhardt & de la Motte 1983, 1987; Wilkinson & Dodson 1997; Panhuis and 
Wilkinson 1999）メスから好まれる（Wilkinson & Reillo 1994）。テナガショウジョウバ
エ Drosophila prolongata においては、メスへの求愛にオスの長い前脚が使用される
（Setoguchi et al. 2014）。さらに、ワリックツノハナムグリ Dicronocephalus wallichii 
bourgoini（Kojima & Lin 2017）やテナガカミキリAcrocinus longimanus（Zeh et al. 1992）
ではメスをガードするため、オスの脚が長く進化することがある。このように性選
択によって、角などの武器形質だけでなく、オスの脚などの外部形態も進化するこ
とが知られている。 
これらの繁殖に用いる外部形態には、同性内に二型が見られ、多くのケースでメ
ジャーとマイナーに分かれることがある（Eberhard 1980; Eberhard & Gutierrez 1991; 
Emlen 1997; Eberhard et al. 2000; Moczek & Emlen 2000; Kotiaho & Tomkins 2001; Miller 
& Wheeler 2005; Rotenberry et al. 2015; Engqvist & Taborsky 2016）。例えば、カブトムシ
Allomyrina dichotoma において、集団内には角の大きなオスだけでなく角の小さなオ
スも存在する（Siva-Jothy 1987）。その場合に、 オスの繁殖戦略として二つの戦略が
知られている（Eberhard 1982; Thornhill & Alcock 1983; Gross 1996; Shuster & Wade 2003; 
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Tomkins et al. 2005）。一つはその場に留まってメスを確保する戦略であり、もう一つ
はメスを探索するために移動分散する戦略である（Eberhard 1980; Eberhard 1982; Siva-
Jothy 1987）。前者の戦略を採択するオスはメスを確保するための形質を発達させ、そ
の一方で後者の戦略を採択するオスはメスを探索するための移動能力を高めること
が考えられる。この戦略の違いはしばしばオスの性的形質のバラツキを維持させる
原因の一つであることが示唆されている（Eberhard 1980; Gross 1996; Shuster & Wade 
2003; Wade & Shuster 2004; Taborsky et al. 2008; Gress et al. 2014）。例えばワリックツノ
ハナムグリ Dicronocephalus wallichii において、オスには脚の長いタイプと短いタイ
プが存在し、脚の長いタイプはメスをガードして確保する一方で、脚の短いオスは
メスを探索するために移動分散する代替戦略を採択することで繁殖成功を獲得する
（Kojima & Lin 2017）。また、テナガショウジョウバエDrosophila prolongataでは、
オスのみに長く発達した前脚でライバルオスがメスと交尾するのを防衛する
（Setoguchi et al. 2015）。 
このオスの二つの交尾戦略は“留まる”か“移動分散する”という違いであるため、採
択する戦略と移動能力の強い結びつきが示唆される。オスの交尾戦略は移動能力と
共進化するかもしれない。すなわち、オスにおいて移動能力の低い方向へ働く選択
圧は、その場に留まってメスを確保する戦略を採択するための形質を進化させるか
もしれず、移動能力の高いオスはサテライト戦略を採択するかもしれない。しかし
ながら、移動能力とオスの交尾戦略との遺伝的なリンクについて調査した研究はな
い。 
本研究で用いるコクヌストモドキは、オスは武器形質を持たず闘争を行わない
が、交尾の時にメスにマウントする（Fedina & Lewis 2008）。また、本種の脚はオス
のほうがメスよりも長い性的二型が見られる（図 4.1）ことから、オスの脚の長さ
は交尾において重要な形質である可能性がある。 
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図 4. 1. コクヌストモドキ（Base系統）の各脚（前脚、中脚、後脚）の相対的な長さ
の箱ひげ図。黒色がオスを、白色がメスの結果を示す。括弧内の数値はサンプル数を
示す。 
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第 2 章における研究により、コクヌストモドキの歩行移動能力に対する人為選択
が行われ、遺伝的に歩行能力の高い系統と低い系統が確立された（Matsumura & 
Miyatake 2015）。先行研究では、コクヌストモドキの歩行能力の高い個体は脚が比較
的長いことが報告されている（Arnold et al. 2017）。したがって、移動能力の高いオス
と低いオスで、異なる交尾戦略が進化する可能性がある。上記の仮説を検証するた
めに、本研究では、コクヌストモドキの分散選択系統を用いて、オスの脚の長さと繁
殖形質の比較を行った。 
 
材料および方法 
 
昆虫と選択系統 
本研究では、第 2 章における研究で行われた歩行距離に対する人為選択により確
立されたコクヌストモドキの歩行距離選択系統を用いた。5%の乾燥酵母（Asahi beer、
東京）を含むグラハム粉（Yoshikura-shokai、東京）を餌として与え、25℃、16L : 8D
（点灯 7時、消灯 23時）で維持されたインキュベータ（Sanyo、東京）の中で飼育し
た。雌雄分けは蛹期に行い、各個体は実験に使用されるまで性別にインキュベータ
内で維持された。 
 
歩行距離 
選択 22世代目の個体の歩行距離を選択系統間で比較する実験を行った。75個体の
オス（21-28日齢、未交尾）と 75個体のメス（21-28日齢、未交尾）は各系統から無
作為に取り出され、各個体の歩行距離が測定された。コクヌストモドキの歩行距離
は、第 2章と同様にイメージトラッカ （ーDigimo、東京）を用いて測定された。各 T. 
castaneumはろ紙の敷かれたペトリ皿 (直径 35 mm、高さ 10mm, BD, USA) に一匹ず
つ入れ、25℃に維持されたインキュベータの内で２時間順応させた。２時間後にCCD
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モノクロカメラ (Digimo、東京) を用いて、ペトリ皿内での個体の行動をコクヌスト
モドキを真上から 30分間撮影した（フレームレート：29,97コマ/秒、コマ飛ばし数：
8）。撮影された動画ファイルは PCに保存され、解析ソフト（2D-PTV Ver9.0, Digimo、
東京）を用いて解析された（トレーサの大きさ：13ピクセル、追跡半径：10ピクセ
ル、最低検出強度：0.3）。 
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図 4. 2. コクヌストモドキの歩行能力への人為選択に対する 22 世代目までの直接反
応（19 世代目までの結果は第 3 章と同じ）。実線が LW 系統、破線が SW 系統を示
す。黒色がオス、白色がメスを示す。エラーバーは標準誤差を示す。 
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形態計測 
 歩行距離の測定を終了したコクヌストモドキの各系統の個体は、－20℃で維持さ
れた冷凍庫内で凍結乾燥させた。各個体の右半身の前脚、中脚、後脚をそれぞれ顕微
鏡（SZX9-3122, オリンパス、東京）下で丁寧に取り外し、カメラ（CS220、オリンパ
ス、東京）で撮影された画像について計測機器（VM-60、オリンパス、東京）を用い
て各脚の付節、脛節、腿節の長さを測定した。各節の合計値を、各脚の長さとして記
録した。 
 
交尾行動 
多くの昆虫において、オスの交尾中の行動が重要であることが明らかにされてい
る（Eberhard 1991; 1996）。そして、コクヌストモドキのオスはメスに対してラビング
行動（交尾中にオスが脚でメスの身体の側面を擦る行動）を行う（Wojcik 1969; Bloch 
Qazi 2003）。本研究では、この行動と交尾持続時間の測定を行った。羽化後 2-3週間
の各系統のオス1個体（未交尾）をろ紙の敷かれたペトリ皿（直径35mm、高さ10mm）
に静かに置き、5分間放置することでその環境に慣らさせた。その後C系統のメス 1
個体（2-3週齢、未交尾）を静かに投入して、オスがメスにマウントしていた時間を
交尾持続時間としてストップウォッチを用いて計測した。また、交尾中のオスによ
るラビングの回数を測定した。観察は、12時から 18時の間に、25℃で維持された実
験室内で行った。 
 
父性成功 
メスが複数のオスと交尾する種においては、交尾に成功しても自身の精子が卵の
受精に使用される保証は無いため、オスの繁殖成功は交尾成功だけでなく父性成功
が重要となる（Parker 1970; Eberhard 1996; Birkhead & Møller 1998; Simmons 2001）。T. 
castaneumもメスは複数のオスと交尾を行うことが知られている（Eberhard 1994）。本
47 
 
研究では、オスの繁殖への投資の指標として、父性成功を調査した。父性成功を選択
系統間で比較するために、sperm defense（P1値）と sperm offence（P2値）を測定し
た。sperm defense は、交尾相手のメスが後に他のオスと交尾した時の父性の維持能
力を示し、sperm offenceは、父性の獲得能力を示す。遺伝マーカーとして、コクヌス
トモドキの黒系統を使用した。この黒系統は、ノーマルな色に対して不完全優性で
あり、父性成功を調査した数多くの先行研究において使用されている（see Fedina & 
Lewis 2008）。羽化後 2-3 週間の LW 系統もしくは SW 系統の未交尾のオスと、C 系
統のメス（2-3週齢、未交尾）をそれぞれペアにさせて交尾させた。その既交尾メス
は、翌日に黒系統のオス（2-3週齢、未交尾）とペアにして再び交尾させた。二回の
交尾を済ませた各メスは、餌の入ったプラスチック容器（直径 50mm、高さ 50mm）
の中に個別に入れて自由に産卵させた。 
卵から孵化した幼虫を上記のインキュベータ内で飼育した。現れた次世代の成虫
個体の色を確認し、次世代個体におけるノーマル色（黒ではない）の個体が占める割
合を、そのオスの受精成功率（P1値）として記録した。P2値の場合、C 系統のメス
と黒系統のオスを最初に交尾させて、二回目の交尾として各選択系統のオスと交尾
させて産卵させる。現れた次世代におけるノーマル色の割合を、そのオスの P2値と
して評価した。実験は 12時から 18時の間に、25℃に保たれた実験室内で行った。 
 
系統を交差した交尾実験 
 歩行能力の異なるオス間でメスの把握能力が異なるという仮説を検証するための
一つの実験として、異なる選択系統のメスと交尾した時の交尾行動及び繁殖成功に
ついて調査を行った。LW 系統のメスは SW 系統のメスよりも活動性が高いことが
明らかにされていることから（Matsumura et al. 2016）、LW 系統のメスとの交尾では、
オスがマウント姿勢を維持することが困難であると予想される。そこでオスのメス
把握能力を検証するため、選択系統を交差した交尾実験を行った。各系統のオス（2-
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3 週齢、未交尾）とメス（2-3週齢、未交尾）をそれぞれペアにして交尾させた（す
なわち、Lオス×Lオス、Lオス×Sメス、Sオス×Lメス、Sオス×Sメス）。観察の対
象として、交尾継続時間と交尾中にメスが歩行していた時間を測定した。また、系統
を交差した時の父性成功（P2）を、上記と同様の方法で調査した。実験は 12時から
18時の間に、25℃で維持された実験室内で行った。 
 
統計解析 
選択 22世代目の歩行距離を選択系統間で比較するために、選択系統と性を固定効
果とし、繰り返し系統を変量効果とした ANOVA が行われた。脚の長さの選択系統
間比較において、系統と性を固定効果、繰り返し系統を変量効果、体長を共変量とし
た共分散分析（ANCOVA）を用いて解析した。各要因に有意な効果が見られた時、
事後検定として TukeyのHSD検定が行われた。父性成功の結果における選択系統の
効果を検定するために、選択系統と交尾の順番（offenceもしくは defense）を固定効
果とし、繰り返し系統を変量効果としたANOVAが行われた。交尾行動（交尾時間、
ラビング行動）の選択系統間比較には、選択系統を固定効果、繰り返し系統を変量効
果とした ANOVA を用いた。系統をクロスした交尾実験の結果における選択系統の
効果を検定するために、オスの系統とメスの系統を固定効果とし、繰り返し系統を
変量効果とした ANOVA が行われた。各要因に有意な効果が見られた時、事後検定
として Tukey の HSD 検定が行われた。すべての統計解析は、JMP 12.0（SAS 2015）
により行われた。 
 
結果 
 
選択22世代目の歩行距離は、LW系統がSW系統よりも有意に長かった（F = 584.32, 
P < 0.0001）。また、メスの方がオスよりも有意に長い距離を歩行した（F = 11.12, P = 
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0.0009）。選択系統と性に交互作用は見られなかった（F = 0.10, P = 0.7574）。 
脚の長さの選択系統間比較により、全ての脚（前脚・中脚・後脚）の長さは、LW
系統のオスでは C 系統と差が見られなかったにもかかわらず、SW 系統のオスでは
C系統よりも有意に長いことが明らかになった（図 4.3、表 4.1）。また、メスにおい
ては、全ての脚の長さに選択系統間で有意差が見られなかった（図 4.3、表 4.1）。 
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図 4. 3. 各系統の各脚（前脚、中脚、後脚）の長さの選択系統間比較とオスの各脚の
画像。黒色が LW 系統、白色が SW 系統、そして灰色が C 系統の結果を示す。異な
る文字間で有意差あり（Tukey’s test: P < 0.05）。括弧内の数値はサンプル数を示す。 
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表 4. 1. 脚の長さの選択系統間比較の解析結果。 
脚 要因 自由度 F値 P値 
前脚 選択系統 2 35.6871 < 0.0001 
 性 1 44.9693 < 0.0001 
 選択系統*性 2 19.3659 < 0.0001 
中脚 選択系統 2 17.5465 < 0.0001 
 性 1 47.7705 < 0.0001 
 選択系統*性 2 10.3168 < 0.0001 
後脚 選択系統 2 26.2499 < 0.0001 
 性 1 34.6425 < 0.0001 
  選択系統*性 2 6.0448 0.0026 
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父性成功の系統間比較において、P1 値よりも P2 値の方が有意に高かったが、い
ずれにおいても SW 系統のオスの方が LW 系統のオスよりも有意に高い父性成功を
獲得した（図 4.4、表 4.2）。C 系統のメスを相手にした時の交尾継続時間は、LW 系
統のオスよりも SW 系統のオスの方が有意に長かった（F = 4.37, P = 0.0397）。 
図 4.5には、交尾行動の結果について示している。オスによるラビング行動の頻度
（回数／交尾時間）は、LW 系統のオスの方が SW 系統のオスよりも有意に高かった
（F = 4.68, P = 0.0334）が、合計回数は SW系統のオスの方が有意に多かった（F = 
6.45, P = 0.0115）。 
図 4.6には、選択系統をクロスした交尾実験結果について示している。いずれの系
統のメスを相手にしても SW 系統のオスは LW 系統のオスよりも交尾時間が長いこ
とが明らかになった（F = 12.31, P = 0.0005）。特に、SW 系統のオスは LW 系統のメ
スを相手にしたときに交尾時間が長かった。LW 系統のメスは、SW系統のオスと交
尾した時に長時間歩行した（F = 4.04, P = 0.0458）。またクロス交尾実験での父性成功
において、SW 系統のオスは LW 系統のオスよりも有意に父性成功を増加させた（F 
= 4.12, P = 0.0433）。 
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図 4. 4. C系統のメスと交尾した時の父性成功。黒色は LW 系統、白色は SW 系統を
示す。エラーバーは標準誤差を示す。括弧内の数値はサンプル数を示す。 
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表 4. 2. 父性成功の選択系統間比較の解析結果。 
要因 自由度 F値 P値 
交尾の順番 1 445.3226 < 0.0001 
選択系統 1 29.9451 < 0.0001 
交尾の順番*選択系統 1 0.5484 0.4594 
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図 4. 5. C系統メスと交尾した時の交尾持続時間とラビングの頻度。エラーバーは標
準誤差を示す。括弧内の数値はサンプル数を示す。 
  
LW♂     SW♂ LW♂     SW♂ 
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図 4. 6. クロス交尾実験の結果。Aは交尾持続時間、Bは父性（P2値）の結果につい
て示している。括弧内の数値はサンプル数を示す。エラーバーは標準誤差を示す。 
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考察 
 
コクヌストモドキの歩行移動能力の低い方向への人為選択を行った結果、オスの
脚が長くなる相関応答が見られた。また、SW系統のオスは LW 系統のオスよりも有
意に交尾持続時間が長く、父性成功も有意に増加させた。本種においては、オスの長
い脚はメスを把握する上で効果的であると考えられることから、SW系統のオスは長
い脚を持つことで長い交尾時間と高い父性成功を実現させた可能性が考えられる。
多くの動物において、オスの異なる交尾戦略（メスを確保する戦略もしくはメス探
索戦略）は移動能力と関連していることが示唆されていた（Eberhard 1980; Gross 1996; 
Shuster & Wade 2003; Wade & Shuster 2004; Taborsky et al. 2008）が、移動能力との遺伝
的なリンクについて検証した研究例はほとんどなかった。本研究結果は、移動能力
への選択圧に対してオスの交尾戦略や外部形態が相関応答することを示した初めて
の研究となった。 
最近の研究で、今回用いた歩行選択系統において、選択系統及び繰り返し系統間
で交尾器の形態が著しくことなることが明らかにされた（Jecnicot et al. submitted）。
これは歩行による移動能力に対する人為選択が性選択に影響することを示唆してい
る。本研究の結果では、SW 系統のオスの脚は LW 系統のオスよりも有意に長かった
が、メスにおいては脚の長さに系統間で差が見られなかったことから、この結果は
脚の長さに対して性選択が働いていることが示唆された。オスの脚がメスよりも長
い種は数多く報告されており、オスにとって長い脚は交尾の時にメスを確保するた
めに重要な形質であると考えられている（e.g. Zeh et al. 1992; Emlen 2008; Setoguchi et 
al. 2014）。しかしながら、オスの交尾戦略と移動能力の関連性が示唆されているにも
かかわらず、移動能力と脚の長さの共進化についてはほとんど調査が行われてこな
かった。 
本研究結果において、移動能力の低い方向へ選択されたオスにおいてのみ脚が長
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くなる応答が見られたことから、オスの脚と移動能力が性選択を通して共進化する
ことが示唆された。本種においても移動能力の低いオスはメスを確保するために脚
が長く、移動能力の高いオスはメスを探索するために移動分散するサテライト戦略
を採択するため変化が見られなかったのかもしれない。陸上動物において、脚の長
い個体は短い個体に比べて歩行能力が高いと一般的に考えられており（Bonine & 
Garland 1999）、コクヌストモドキにおいても同様に歩行能力の高い個体は脚が比較
的長いことが報告されている（Arnold et al. 2017）。ところが、驚くべきことに、本研
究において歩行能力の高い方向へ選択しても脚は長く変化せず、むしろ低い方向へ
の選択に対してオスの脚が長く変化した。この結果は、先行研究の結果（Arnold et al. 
2017）とは異なり、分散に対する本研究での人為選択において、脚の長さは自然選択
よりも性選択によって急速に進化することを示唆している。 
本研究結果において、父性は offence と defense の両方で SW 系統のオスの方が
LW 系統のオスよりも有意に増加させた。これは、移動能力の低いオスは、一度の交
尾に対してより多くの資源を投資していることを示唆している。また、本研究結果
において、交尾時間は SW 系統のオスのほうが LW 系統のオスよりも有意に長かっ
た。多くの動物では、交尾を長時間行うオスの方が父性成功を増加させることが報
告されている。これは、交尾時間とメスに輸送される精子数には正の相関があるた
め、長時間の交尾が父性成功を増加させると考えられている（Parker 1998）。したが
って、SW 系統のオスは、長い交尾時間によりメスに輸送する精子数を増加させたこ
とで、父性成功が増加したのかもしれない。しかしながら、コクヌストモドキを用い
たいくつかの先行研究では、交尾時間と輸送精子数は正の相関関係にないことが明
らかにされている（Lewis & Austad 1990; Bloch Qazi et al. 1996; Fedina & Lewis 2006）。
その一方で、交尾中にラビング行動を長時間行ったオスは輸送精子数を増加させた
とする報告例もある（Fedina & Lewis 2006）。本研究結果においても、ラビングの合
計回数は SW 系統のオスのほうが LW 系統のオスよりも有意に多かったことから、
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交尾時間ではなくてラビング行動を行っていた時間の長さが輸送精子数を決定する
上で重要なのかもしれない。 
また、ラビングの頻度（回数／時間）では LW 系統のオスの方が有意に高かった。
先行研究（Edvardsson & Arnqvist 2000）では、ラビングの頻度と父性成功が正の相関
関係にあることを報告しているため、本研究結果と相反しているように見える。し
かしながら、別の先行研究（Fedina & Lewis 2006）ではラビングの頻度と父性に相関
関係は無いことを報告しており、両者の関係は不明瞭なままとなっている。コクヌ
ストモドキにおける輸送精子数とラビング行動の関係について明らかにすることが
今後の課題となる。 
多くの動物において、交尾時間を延長する上でオスの脚が重要となることが報告
されている。例えば、オオイチモンジシマゲンゴロウHydaticus pacificusにおいては、
水中でも交尾の時にメスと密着するために、オスの脚には吸盤が発達している（Chen 
et al. 2014）。本種においても、脚はオスの方がメスよりも長い性的二型が見られたこ
とから、交尾時にメスを把握する上で重要な形質であることが示唆された。また脚
の長さは SW 系統のオスの方が有意に長かったことから、メスを把握する能力も SW
系統のオスの方が高く、長時間の交尾を実現させたのかもしれない。 
系統クロス交尾実験の結果から、LW 系統のオスはいずれのメスを相手にしても比
較的短い交尾時間を示したが、SW 系統のオスはいずれのメスを相手にしても交尾時
間が長く特に LW 系統のメスを相手にした時に、交尾時間を延長させた。また、父
性成功においても、SW 系統オスが LW 系統メスを相手にしたときに有意に増加さ
せた。このことから、本種において交尾時間の長さが父性成功を増加させる上で重
要であることが改めて示唆された。LW 系統のメスは SW 系統のメスよりも交尾中
に長時間歩行していた。したがって、SW 系統のオスは LW 系統のメスを相手にした
時でも、振り落とされずにしっかりとメスを把握する能力を持っている可能性が高
い。 
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 サテライト戦略を採択する移動タイプのオスと比較して、その場に留まる移動し
ないタイプのオスは個体群密度が高いことが予想される。そのため、移動しないタ
イプのオスは交尾相手との遭遇頻度も高い一方でライバルオスとの遭遇頻度も高い
かもしれない。このように性選択はしばしば密度依存的であり、高密度なほど性選
択の度合いは高くなるとした報告例もある（Kokko & Rankin 2006）。もしかすると、
移動タイプのオスよりも移動しないタイプのオスのほうが強い性選択に曝されてい
るかもしれず、移動しないタイプのオスではメスとの交尾中にライバルオスからの
妨害に耐える能力も重要になると考えられる。実際に、ヒゲナガヘリカメムシにお
いては、確保したメスを他オスから守るためにオスは脚を用いて防衛行動を示す
（Miyatake 1995、2002）。コクヌストモドキのオスは武器形質を用いた闘争は行わな
いが、交尾の時にメスを他オスから守る上でも長い脚でしっかりとメスを把握する
ことは効果的かもしれない。本研究では、オスとメスを一対一で交尾させたので、そ
の点については不明であるが、複数のオスが同所的に存在した時の交尾成功を系統
間で比較することも今後の課題である。 
 まとめると、本種の移動能力の低い方向への人為選択に対して、オスの脚が長く
なるような反応を示し、メスにおいてはそのような反応が見られなかった。また、交
尾持続時間においても移動能力の低いオスの方が長く、そして父性成功も増加させ
た。このことから、本種のオスにおいては、繁殖成功を増加させる上で脚の長さが重
要であり、移動能力の低いオスのほうがより繁殖成功に対して投資していることが
示唆された。以上のことから、移動能力とオスの繁殖戦略は密接な関係であること
が示唆された。  
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第 5章 歩行能力の違いがメスの生活史形質に及ぼす影響 
 
はじめに 
 
集団内に見られる移動能力の変異性はしばしば生活史形質に影響を及ぼすことが
知られており、この分散と生活史形質の相関関係は移動シンドロームと呼ばれる
（Frazzetta 1975; Clobert et al. 2009）。例えば、翅のサイズに二型が見られるコオロギ
Gryllus firmus において、翅の長いメスは短いメスよりも産卵数が少ない（Roff et al. 
1999）。また、エンドウヒゲナガアブラムシ Acyrthosiphon pisumにおいても、翅サイ
ズとメスの繁殖能力はトレードオフの関係にあることが報告されている（Dixon 
1985; Müller et al. 2001）。さらに、コオロギModicogryllus confirmatus において、翅サ
イズの大きなメスの寿命は小さな翅のメスよりも長く、これは翅サイズの大きなメ
スが小さなメスに比べて繁殖力が少ないことに依存している。（Tanaka & Suzuki 
1998）。この異なる移動能力間での生活史形質のトレードオフの存在は、移動能力の
変異性が進化する原因の一つとして考えられている（Dingle 2006; Roff & Fairbairn 
2007）。 
生物が移動する手段は飛翔だけではない。様々な移動方法が異なる種間で見られ
るが、その移動手段の違いは、移動シンドロームと寿命・繁殖トレードオフの関係に
異なる影響を及ぼすかもしれない。一般に、飛翔は長距離の移動を実現させる手段
であるが（Engel & Grimaldi 2004）、それゆえに飛翔時には膨大なエネルギーを必要と
する（Roff 1991; Zera & Denno 1997）。そのため、基礎代謝率においても、飛翔昆虫
のほうが飛翔しない昆虫よりも高いことが先行研究によって明らかにされている
（Reinhold 1999）。このようなエネルギー消費率の違いは、生活史形質（例えば繁殖
や寿命）にしばしば影響を及ぼすため（Roff 2002）、移動手段の違いによって移動シ
ンドロームが異なる可能性が考えられる。しかしながら、移動シンドロームに関す
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る数多くの先行研究は飛翔移動に焦点を当てており、飛翔以外の移動手段（例えば
歩行移動）での移動シンドロームに焦点を当てた研究例は数少ない。 
そこで本研究では、コクヌストモドキを用いて、歩行能力に焦点を当てた移動シ
ンドロームの調査を行った。コクヌストモドキは翅を持っており飛翔移動も可能だ
が、約 30℃の温度条件で飛翔することが知られており（Drury et al. 2016）、一般的に
本種において飛翔移動は稀である。そのため基本的には歩行により移動を行う
（Arnold et al. 2017a,b）。第 2章の研究において、本種の歩行移動距離に対する二方向
人為選択実験によって遺伝的により長距離移動を行う（LW：Long Walking）系統と、
短距離移動を行う（SW：Short Walking）系統が確立されている。この二つの選択系
統を用いることで、異なる歩行能力の利益とコストの調査が可能になる。本研究で
は、この歩行選択系統を用いて、メスの生活史形質としての繁殖能力（卵サイズ、産
卵数、次世代個体数）と寿命を測定した。 
 
材料および方法 
 
供試個体 
本研究で用いたコクヌストモドキは、第 2 章の研究で行われた歩行能力に対する
人為選択により確立されている。飼育に用いた餌は、5%の乾燥酵母（Asahi beer、東
京）を含むグラハム粉（Yoshikura-shokai、東京）であり、25℃、16L : 8D（点灯 7時、
消灯 23時）で維持されたインキュベータ（Sanyo、東京）の中で飼育した。 
本研究で用いた歩行選択系統は、選択 22世代目の LW（遺伝的に歩行能力の高い）
系統と SW（遺伝的に歩行能力の低い）系統である。また、選択無しの系統としてC
（Control）系統がある。選択の繰り返し系統は独立に３つ作成されている。 
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図 5. 1. 選択 22世代目におけるメスの歩行距離（直接反応）。括弧内の数値はサンプ
ル数を示す。エラーバーは標準誤差を示す。 
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歩行距離 
歩行能力の測定は、イメージトラッカーを用いて行われた（第 2章を参照）。無作
為に集められた 22 世代目の各系統由来のオスとメスの成虫（18-21 日齢、未交尾）
を、ペトリ皿 （直径 35 mm、高さ 10mm) に一個体ずつ入れた。各個体を 25℃の明
条件で 2時間順応させた。CCDモノクロカメラ（Digimo、東京）で 15分間各個体の
行動が記録された（フレームレート：29,97 コマ／秒、コマ飛ばし数：8）。その後、
記録された動画から、移動距離解析ソフト（2D-PTV Ver9.0、Digimo、東京）を用い
て各個体の移動距離（30分間）を測定した（トレーサの大きさ：13ピクセル、追跡
半径：10ピクセル、最低検出強度：0.3）。すべての作業は、12時から 17時の間に行
われた。 
 
卵サイズと産卵数 
各系統のメス（28-35日齢、未交尾）は、無作為に取り出されて、餌の入った 48ウ
ェルプレートにそれぞれ投入された。翌日、それらのメスは、無作為に取り出された
C系統のオス（28-35日齢、未交尾）とペアにして自由に交尾させた。交尾を終えた
各メスは、シャーレ（直径 35mm、高さ 10mm）の中に餌と一緒に投入され、自由に
産卵させた。5日後に、各メスが産んだ卵を無作為に取り出して（LW系統: N = 290、
SW 系統: N = 270）、顕微鏡を用いて、卵の長さ（L）と幅（W）を測定した。本種の
卵の形状を長球の回転楕円体と定義して、その体積を求める公式［（πLW2）4／3］を
用いて、各卵の体積を算出し、これを各卵サイズとした。 
産卵数を測定するため、上記と同様に C 系統のオスと交尾をさせた各系統のメス
（LW 系統: N = 45、SW 系統: N = 48）は、シャーレ（直径 35mm、高さ 10mm）の中
で自由に産卵させた。産卵数の記録は、5日おきに 50日間にわたって行われた。 
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次世代出現数 
LW 系統（N = 98）と SW 系統（N = 102）のメス（28-35日齢、未交尾）は、無作
為に取り出されて、餌の入った 48ウェルプレートにそれぞれ投入された。翌日、そ
れらのメスは、無作為に取り出されたC系統のオス（28-35日齢、未交尾）と交尾さ
せた。交尾を終えた各メスは、シャーレ（直径 35mm、高さ 10mm）の中に餌と一緒
に投入され、自由に産卵させた。本種では先に孵化した幼虫がその他の卵を共食い
する傾向が見られるため（Sokoloff 1972）、10日おきに産卵させる容器を入れ替えた。
産卵期間は 50 日間であり、各卵は 25℃で維持された恒温室内で飼育された。約 50
日後に出現した成虫個体数を記録した。 
 
寿命 
 寿命の測定は、Michalczyk et al.（2010）に記載されている方法を参考に行われた。
48ウェルプレートに各選択系統のメス（LW 系統: N = 144, SW 系統: N = 144）をそれ
ぞれ投入し、餌無しの条件で何日生きるのかを記録した。 
 
統計解析 
 T. castaneumのメスにおける歩行距離への人為選択の効果を検定するために、選択
22 世代目における歩行距離を応答変数とし、系統を固定効果、選択の繰り返し系統
を変量効果とした分散分析（ANOVA）を行った。メスの繁殖能力を系統間で比較す
るために、卵サイズ、産卵数、そして次世代個体数は、選択系統を固定効果、繰り返
し系統を変量効果とした分散分析により解析された。寿命を系統間で比較するため
に、選択系統を固定効果、繰り返し系統を変量効果とした分散分析により解析され
た。全ての統計解析は JMP 12（SAS 2015）により行われた。 
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結果 
 
 図 5.1は、コクヌストモドキのメスにおける歩行分散能力への人為選択による直接
反応を示している。 LW 系統のメスは SW 系統のメスよりも有意に長い距離を歩行
した（F ＝ 250.70、P < 0.0001）。図 5.2は卵サイズ、産卵数、そして次世代出現数の
結果を示す。卵サイズでは、選択系統間に有意差は見られなかった（図 5.2 A; F = 2.21、
P = 0.138）。産卵数では、選択系統間で有意差は見られなかった（図5.2 B; F ＝ 89.07、
P ＝ 0.5874）。一方で、次世代出現数は、LW 系統のメスのほうが SW系統のメスよ
りも有意に多かった（図 5.2 C; F = 7.56、P = 0.008）。餌無し条件での寿命は、LW 系
統のメスの方がSW系統のメスよりも有意に長かった（図5.3; F = 21.64、P < 0.0001）。 
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図 5. 2. メスの繁殖形質（A:卵サイズ、B:産卵数、C:そして次世代出現数）。エラー
バーは標準誤差を示す。括弧内の数値はサンプル数を示す。 
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図 5. 3. メスの寿命。実線は LW 系統を、破線は SW 系統を示す。 
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考察 
 
 コクヌストモドキにおける歩行能力への人為選択によって確立された選択系統間
で、卵サイズや産卵数に有意差は見られなかった。したがって、本種のメスの歩行能
力と繁殖成功は相関関係には無いことが示唆された。飛翔昆虫を用いた数多くの先
行研究により、翅サイズの大きなメスは繁殖成功を減少させることが明らかにされ
ていたため（reviewed in Zera & Denno 1997; Dingle 2006; Roff & Fairbairn 2007）、本研
究結果はそれらと異なった。この結果を生じさせた原因の一つとして、移動手段の
違いが考えられる。メスの移動能力と繁殖形質の関係を調査した数多くの先行研究
で用いられた昆虫は、翅サイズに二型が見られる飛翔昆虫がほとんどであり、これ
らの種においては、移動能力を高めるために翅サイズを大きくし、飛翔筋を発達さ
せる必要がある（Roff & Fairbairn 2007）。例えば、コオロギG. furmus においては、
飛翔分散タイプのメスは翅サイズや飛翔筋をより発達させており、それによって卵
巣サイズが小さくなることが明らかにされている（Roff et al. 1999）。その一方で、本
研究で用いたコクヌストモドキにおいては、歩行に必要な脚の形態において、メス
の系統間で有意差は見られなかった（第 4章）。したがって、本種においては、翅二
型昆虫のような外部形態を通した資源配分のトレードオフが生じない可能性が考え
られ、それゆえに歩行能力の異なる系統間でメスの繁殖成功に差が見られなかった
のかもしれない。 
その一方で、次世代出現数を比べると、LW 系統のメスのほうが SW 系統よりも有
意に多かった。しかしながら、産卵数や卵サイズには系統間で有意差が見られなか
ったため、その他の要因の存在が考えられる。その要因としては以下の 2 つの可能
性が考えられる：①卵生産速度には系統間で差がなかったが、受精卵の数は LW 系
統のほうが多かった 。②幼虫の生存率が、LW 系統のほうが高かった 。①の仮説に
おいて、貯精嚢における精子の生存率が、LW 系統のほうが高かった可能性も考えら
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れる。②の仮説において、幼虫の競争能力もしくは、免疫能力において、LW 系統の
ほうが高かったのかもしれない。本研究では、以上の仮説を検証することは出来な
かった。本研究結果が生じた原因を明らかにするためにも、追加実験を行う必要が
ある。 
寿命の結果において、SW 系統のメスのほうがLW 系統よりも有意に長かった。こ
の結果は、歩行移動もまたメスの寿命に影響を与え、歩行能力の低いメスのほうが
寿命を延長させることを示唆している。これに対して翅二型昆虫を用いた先行研究
では、翅の大きなメスのほうが小さなメスよりも寿命が長いことが明らかにされて
いる（Tanaka 1976; Tanaka & Suzuki 1998）。したがって、寿命においても、本研究結
果は先行研究結果とは逆の関係であることが明らかになった。本研究において LW
系統のメスは繁殖成功を増加させたことから、寿命への資源を減少させてしまった
のかもしれない。また、LW 系統のメスは普段の活動性も SW 系統よりも高いため
（Matsumura et al. 2016）、エネルギー消費を増加させたこともその原因の一つとして
予想される。後の課題として本種の遺伝的に分散能力の異なる系統間で、メスの代
謝率を比較することが今挙げられる。しかしながら、本研究においては餌無し条件
下での生存日数を観察しており、飢餓耐性が結果に大きな影響を与えていた可能性
が考えられる。餌有り条件下での生存日数を調査することが、今後の課題である。 
 翅二型昆虫において、異なる翅サイズのメス間で、繁殖と寿命の生活史形質の関
係がトレードオフであることが数多くの先行研究によって報告されている（reviewed 
in Zera & Denno 1997; Dingle 2006; Roff & Fairbairn 2007）。しかしながら、コクヌスト
モドキの歩行能力に焦点を当てた本研究は、歩行能力の異なるメス間で生活史トレ
ードオフが見られないことが明らかになった。この先行研究結果と本研究結果が異
なった一つの要因として、移動手段の違いが考えられる。同じ移動であっても、飛翔
と歩行ではエネルギー消費率が異なることが先行研究により明らかにされており
（Reinhold 1999）、生活史形質においても大きな影響を及ぼしたことが示唆される
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（Roff 2002）。このように、移動シンドロームの進化生態学的意義を明らかにする上
で、移動手段の違いに注目することが重要であることを本研究は示した。この仮説
を検証するためにも、飛翔昆虫だけでなく歩行などの異なる移動手段を持つ種を用
いた同様の調査を行うことが必要である。  
 本研究では、歩行能力に対する人為選択を行うことで、メスの生活史形質におけ
る歩行能力の影響について調査することを可能にした。しかしながら、人為選択に
は、遺伝浮動のリスクが伴う（Hill & Caballero 1992; Falconer & Mackay 1996）。その
ため、本研究結果における、選択系統間でのメスの生活史形質の有意差は、この人為
選択による浮動の影響を受けている可能性も考えられる。しかしながら、本研究に
おける人為選択実験では、繰り返し系統を３つ用意しており、本研究結果における
その傾向はすべての繰り返し系統を通して共通して観察された。また、体サイズに
おいても、本研究において系統間で差は見られず、メスの交尾頻度にも系統間差は
確認されなかった（Matsumura & Miyatake 2015）。これらのことから、本研究結果が
人為選択による遺伝浮動の影響を受けている可能性は低いと予想される。また、本
種は野外にも生息しており、比較的容易に採集することが可能である。そのため、い
くつかの野外個体群においても同様の現象が観察されるのかどうかを調査すること
も今後必要になるだろう。 
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第 6章 総合考察 
 
多くの動物は移動を行い、採餌、繁殖、逃避、分散、移住など生態学的に重要なイ
ベントを生じさせる。その移動能力には集団内において大きな変異が見られ、多く
の生態学者達がその進化生態学的意義を明らかにするための研究を行ってきた
（reviewed in Zera & Denno 1997; Dingle 2006; Roff & Fairbairn 2007; Bonte et al. 2012; 
Travis et al. 2013）。これまでの研究の多くは、飛翔昆虫の翅多型性に焦点を当てて、
移動能力の変異性の進化について調査していた（Roff & Fairbairn 2007; Travis et al. 
2013）。飛翔昆虫の翅多型性については、分散や移住などの大規模な移動と主に関連
しており、それらは生活史戦略の一部として考えられていることから、歩行など日
常的にみられる小規模な移動と、大規模な移動は分け隔てて捉える必要がある。し
かしながら、大規模な移動と比較して、日常的で小規模な移動については調査が不
十分であった。本研究では、日常的に歩行によって移動を行うコクヌストモドキを
対象として、遺伝的に歩行移動能力の異なる系統を用いることで、歩行能力の変異
性が進化するメカニズムを調査した。 
 形質の変異性の進化を調査する上で、異なる形質値を示す個体間で利益とコスト
が存在するのかどうかを明らかにすることが重要である。人為選択は、形質値が両
極端に異なる集団を作り出すことが可能なため、進化生態学的研究においてしばし
ば利用されている実験手法である（Hill & Caballero 1992; Falconer & Mackey 1996）。
第 2 章において、コクヌストモドキの歩行能力に対する人為選択を行い、歩行能力
の高い（LW）系統と低い（SW）系統を確立することに成功した。そして、移動能力
が大きく関わっていると考えられる交尾成功と捕食リスクについて調査したところ、
LW 系統のオスは SW 系統のオスよりも交尾成功を増加させるが捕食リスクも増加
することが明らかとなった。これは、移動能力は、交尾相手だけでなく捕食者や寄生
者などの天敵との遭遇頻度と密接に関わっていることを示唆している。様々な動物
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において、交尾成功を増加させるようなオスは死亡するリスクも増加することが、
数多くの先行研究によって報告されている（e.g., Magnhagen 1991; Godin & Dugatkin 
1996; Reaney & Backwell 2007; Nakayama and Miyatake 2010）。本研究もこれらの先行
研究と同様の結果を示し、また両者の関係には移動能力が大きく関わっていること
を強く示唆した。このトレードオフの存在は、異なる歩行能力の変異性が進化する
現象を説明するかもしれない。 
 移動が捕食リスクに影響を与えうることは、これまでに数多く報告されてきた（e.g. 
Allen & McAlister 2007; Hiddink et al. 2002; Hiddink & Wolff 2002; Pechenik 1999; Aukema 
& Raffa 2004; Korb & Linsenmair 2002; Srygley 2004）。しかしながら、移動能力の違い
と対捕食者行動の関係についてはあまり調査が行われていなかった。コクヌストモ
ドキは、捕食回避行動として死にまねを示し、その頻度や持続時間には変異性が観
察されている（Miyatake et al. 2004）。第 3章において、死にまね時間や頻度を選択系
統間で比較したところ、SW 系統の方が LW 系統よりも死にまね時間が有意に長く、
またその頻度も SW 系統の方が高かった。このことから、歩行能力の低い個体は捕
食回避行動へ投資していることが強く示唆された。また、先行研究ではコクヌスト
モドキの死にまね時間に対して人為選択を行ったところ、歩行能力が負の相関反応
を示すことが明らかにされていた（Miyatake et al. 2008）。本研究においても、歩行能
力への選択に対して死にまね時間が負の相関反応を示したことから、両者の関係は
負の遺伝相関であることが強く示唆された。Miyatake et al.（2008）では、死にまねを
長時間示す系統の個体は短い系統の個体よりもドーパミン発現量が少ないことが示
された。しかしながら、本研究では、ドーパミン発現量に系統間で有意差が見られな
かったことから、ドーパミン発現量は歩行能力よりも死にまね行動とより密接に関
わっていることが示唆された。 
様々な動物において、オスの繁殖への投資量は、交尾前のメスの獲得を巡る競争
と交尾後の卵の受精を巡る競争の間でトレードオフとなることが明らかにされてい
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る（e.g. Simmons & Emlen 2006; Evans 2010; Simmons et al. 2010）。第 2章において、
LW 系統のオスの方が交尾成功を増加させたことから、LW 系統のオスは交尾前の競
争に対して投資しており、SW 系統のオスは交尾後の競争に対して投資していること
が予想された。第 4章において、オスの父性成功を系統間で比較したところ、SW 系
統のオスの方が LW 系統のオスよりも有意に高いことが明らかになった。これは、
本種のオスにおいても交尾成功と父性成功がトレードオフの関係にあり、この関係
には歩行能力が大きく関わっていることを示唆している。オスの繁殖戦略に移動能
力が大きく関わっていることを示した研究例は数少ないため、本研究結果は貴重な
情報を提供したといえる。また興味深いのは、オスの脚がメスよりも長く、また SW
系統のオスの方が LW 系統よりも有意に長い結果が得られたことである。脚の長さ
がメスよりもオスの方が長いような性的二型は、昆虫類においてしばしば報告例が
あるが（Kojima & Lin 2017; Setoguchi et al. 2015）、歩行能力の低いオスの方が長い脚
を持つとした結果は我々の知る限り報告例がないため、興味深い情報である。交尾
行動の観察により、SW系統のオスは交尾を長時間行うことが明らかになった。様々
な動物において交尾を長時間行うオスはそうでないオスよりも父性成功を増加させ
ることを報告していることから（Parker 1978）、本種においても SW系統のオスが長
時間の交尾を行うことにより父性成功を増加させたのかもしれない。そして、SW 系
統のオスの長い脚がメスを強く把握する上で効果的なのかもしれない。この仮説を
検証するためのデータは十分には得られていないが、本研究結果は本種の脚の長さ
は歩行能力よりも性選択によって形作られているという興味深い仮説を提供した。 
その一方で、メスにおいては、LW の個体は SWの個体よりも捕食リスクを増加さ
せたにもかかわらず交尾成功は増加させなかった。また、卵サイズや産卵数などの
メスの繁殖形質を比較しても選択系統間で差は見られず、寿命は LW 系統のメスの
方が有意に短かった。翅多型昆虫を用いた数多くの先行研究は、繁殖成功は翅サイ
ズの小さなメスの方が増加させるが、寿命は翅サイズの大きなメスの方が長いこと
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を報告している（reviewed in Zera & Denno 1997; Dingle 2006; Roff & Fairbairn 2007; 
Bonte et al. 2012; Travis et al. 2013）。この生活史トレードオフが、メスの翅多型性を維
持させる要因であると考えられている。これら先行研究結果と本研究結果が異なっ
た原因としては、移動の規模の違いと移動手段の違いが考えられる。翅多型昆虫の
飛翔移動は、分散や移住を導くものであり、生活史戦略の一つに含まれる重要なイ
ベントである。そのため、大規模な移動が及ぼす生活史形質への影響力は、本研究結
果で対象とした小規模な移動よりも大きいのかもしれない。また、飛翔能力は翅サ
イズに大きく依存しており、翅サイズや飛翔筋への投資によって、歩行移動と比較
してエネルギー消費量を増加させてしまうのかもしれない。移動の規模やその手段
の違いによって、メスの生活史形質に及ぼす影響が異なる可能性を示した研究結果
は数少ないため、本研究結果はとても興味深い。 
 本研究結果をまとめると、歩行能力は交尾相手や天敵との遭遇頻度に大きな影響
を及ぼし、歩行能力の違いで対捕食者戦略やオスの繁殖戦略が変化することが明ら
かになった。また、異なる歩行能力間でトレードオフが存在することから、歩行能力
の変異性が集団内で維持される現象の説明を可能とした。しかしながら、メスの繁
殖戦略と歩行能力に相関関係は見られなかったため、歩行能力が繁殖形質に及ぼす
影響には性差が存在するのかもしれない。その一方で、翅二型昆虫において、翅サイ
ズの違いはメスの繁殖形質に及ぼすが、オスの繁殖形質には影響を及ぼさないこと
がしばしば報告されている（e.g. Zera & Denno 1997; Dingle 2006; Roff & Fairbairn 2007; 
Bonte et al. 2012; Travis et al. 2013）。したがって、本研究が示唆した内容は先行研究の
それと逆の傾向を示したことになる。これは、歩行と飛翔という移動手段の違いや、
小規模移動か大規模移動かという違いがこの原因として考えられる。この仮説を検
証するためには、様々な種を用いて小規模移動に焦点を当てた追加研究が必要とな
るが、本研究はそれを示唆した研究として重要である。 
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摘要 
 
本研究では、コクヌストモドキの歩行能力に対する二方向の人為選択を行い、直
接反応が見られるのかどうかを調査した。また、その選択実験により、捕食回避行
動、被食率、オスの繁殖形質、そしてメスの生活史形質において、相関反応が見られ
た。そして、様々な形質を通して、異なる歩行能力間に利益とコストが存在すること
が明らかになった。このトレードオフの存在は、本種の歩行能力における変異性が
集団内で維持される可能性を示す。本研究の結果の摘要を以下に記す。 
 
１． 歩行能力への人為選択と交尾成功や捕食リスクにおける相関反応 
 コクヌストモドキの歩行能力に遺伝的基盤が存在するのかどうかを調査するため
に、イメージトラッカーを使用して歩行距離を測定し、歩行距離の長い（LW）系統
と歩行距離の短い（SW）系統として人為選択を行った。その結果、SW 系統におい
ては、性や 3つの繰り返し系統を通して明瞭な直接反応が観察された。その一方で、
LW 系統においては、いずれも明瞭な直接反応が見られなかった。 
 また、移動能力が大きく関わっていると考えられる交尾成功と捕食リスクを、選
択系統間で比較した。その結果、SW 系統のオスは交尾成功を減少させるが捕食され
る危険性も減少させることが明らかになった。すなわち、歩行能力の異なるオス間
で交尾成功と捕食回避がトレードオフであることが示された。その一方で、メスに
おいては、捕食リスクはオスと同様の結果であったが、交尾成功では系統間に有意
差が見られなかった。これは、性間で最適な交尾回数に違いがあることが原因の一
つとして考えられる。 
 
２． 歩行能力と捕食回避行動そして生体アミンの関係 
 多くの動物で見られる捕食回避行動である死にまね行動に、歩行能力選択系統間
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で違いが見られるのかどうかを調査した。その結果、死にまね行動の持続時間（死に
まね時間）は SW 系統の方が LW 系統よりも有意に長かった。また、死にまね行動
の頻度も SW 系統の方が有意に高かった。したがって、歩行能力と死にまね行動は
トレードオフの関係であることが示唆された。 
 また、多くの昆虫の行動を制御する生体アミンであるドーパミンの脳内発現量を
選択系統間で比較したところ、選択系統間で有意差は見られなかった。本種の死に
まね時間に対する人為選択実験によって、ドーパミン発現量が相関反応を示してい
たことから（Miyatake et al. 2008）、本研究での歩行能力に対する人為選択の度合いが
不足している可能性が示唆された。また、歩行活動量を選択系統間で比較したとこ
ろ、LW 系統の方が SW系統よりも有意に増加させた。したがって、歩行能力が高い
個体は普段から活発に動き回っていることが示唆された。 
 
３． 歩行能力の違いがオスの繁殖形質に及ぼす影響 
コクヌストモドキを含む多くの種では、オスはメスを脚で把握した状態で交尾を
行う。そのため、オスの繁殖成功を増加させる上では脚の長さが重要であることが
予想される。本種の脚の長さを測定したところ、オスの方がメスよりも有意に長か
った。また興味深いことに LW 系統よりも SW 系統のオスの方が有意に長かった。
さらに、交尾時間および父性成功を調査したところ、SW 系統のオスは交尾時間が長
く、父性成功を増加させた。すなわち、歩行能力の低いオスは父性成功を増加させる
ための戦略を採択しており、長時間の交尾を実現するために長い脚が進化した可能
性が示唆された。 
 
４． 歩行能力の違いがメスの生活史形質に及ぼす影響 
メスの繁殖形質と寿命を測定し、選択系統間で比較する実験を行った。卵サイズ
や産卵数には系統間で有意差が見られなかったことから、歩行能力への選択はメス
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の繁殖形質には影響を及ぼさないことが示唆された。その一方で、次世代出現数を
比べると、LW 系統のメスのほうが SW 系統よりも有意に多かった。この結果が生じ
た原因については不明なままであるが、歩行能力の高いメスが産んだ卵の生存率が
高い可能性が考えられる。また、メスの寿命を系統間で比較したところ、SW 系統の
方が LW 系統よりも有意に長かった。これは、歩行能力の高いメスは普段からの活
動性も高いために、エネルギー消費を増加させたことが、この原因となっているの
かもしれない。翅二型昆虫においては、翅サイズの大きなメスは繁殖成功を減少さ
せて寿命が長いようなトレードオフが示されている。この結果の違いは、移動手段
または移動の規模の違いが影響している可能性が考えられる。 
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